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Одним из средств воздействия животных на 

_ другие организмы служат особые вещества — 
телергоны, которые вырабатываются и выводят- 
_ ся в окружающую среду специальными органа- 
ми. Эти вещества относятся к разным классам 
органических соединений, но их объединяет од- 
но общее свойство — необычайно высокая био- 
логическая активность. Даже небольшие их 
дозы вызывают характерные изменения пове- 
дения восприимчивых животных, возбуждают 
определенные инстинкты и оказывают влия- 
ние на строение тела и функции различных ор- 
ганов. Действие телергонов иногда проявляется 
на значительном расстоянии. В книге рассказы- 
вается о биологическом значении телергонов, их 
химическом строении и действии на разных 


животных. 
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ВВЕДЕНИЕ 


Любой организм в процессе своей жизнедеятельности 
вырабатывает большое число биологически активных ве- 
ществ. Одни из них оказывают свое действие внутри того 
организма, который их образует. Они служат химическими 
возбудителями и регуляторами определенных морфологи- 
ческих и физиологических процессов (гормоны, гормонои- 
ды, парагормоны) или участвуют в передаче процессов 
возбуждения и торможения (медиаторы). Другие вещест- 
ва выводятся в окружающую среду, где действуют на 0со- 
бей того же вида или на организмы, относящиеся к иным 
видам. Подобно тому, как высптие растения образуют и 
выделяют колины', специфически действующие на дру- 
гие растения и фитонциды? подавляющие жизне- 
деятельность микроорганизмов, так и многоклеточные жи- 
вотные вырабатывают телергоны — вещества, оказы- 
вающие специфические воздействия на другие организмы. 
Телергоны образуются специальными одноклеточными 
или многоклеточными железами внешней секреции. Вы- 
водные протоки этих желез открываются на разных участ- 
ках поверхности тела или в полости, сообщающиеся 
с внешней средой. Часто имеются специальные дополни- 
тельные приспособления, которые обеспечивают выбрасы- 
вание, разбрызгивание и испарение телергонов или служат 
для их введения в тело других животных. Многие телерго- 
ны обладают чрезвычайно высокой биологической актив- 
ностью и действуют на очень большом расстоянии. 
Биологическое ‘значение разных телергонов неодина- 
ково. Одни из них привлекают особей противоположного 
пола, другие — стимулируют или тормозят развитие поло- 
вых желез, третьи — обусловливают определенное поведе- 
ние, четвертые — отпугивают врагов, пятые — парализуют 
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добычу и т. д. У общественных насекомых — термитов, му- 
равьев и пчел — телергоны играют весьма важную роль 
в координации деятельности всех особей одной семьи. Те- 
лергоны паразитов вызывают специфические изменения 
в организме их хозяев. 

По химическому строению телергоны относятся к раз- 
ным классам органических соединений: белковым вещест- 
вам, стероидам, кислотам, спиртам и др. Сейчас ученые 
уже делают попытки установить связь между особенностя- 
ми строения и размерами молекул разных телергонов и 
их биологическими свойствами. Однако у представителей 
разных типов животных телергоны, имеющие одинаковое 
биологическое значение, могут очень сильно различаться 
по химическому строению. С другой стороны, телергоны 
сходного химического строения могут иметь совершенно 
разное биологическое значение у филогенетически дале- 
ких групп животных. Очевидно, способность к выработке 
телергонов возникла в процессе эволюции независимо 
У разных типов и классов животного мира в связи с кон- 
кретными особенностями их строения и образа жизни. Не- 
которые классы и отряды животных характеризуются оп- 
ределенными телергонами, хотя в этом отношении иногда 
могут наблюдаться далеко идущие аналогии у представи- 
телей филотенетически не родственных друг другу групи. 
Учитывая это обстоятельство и то, что пока установлена 
химическая природа лишь немногих телергонов, сейчас 
их наиболее целесообразно классифицировать по био- 
логическому значению. 

Хотя за последние годы появилось довольно много 
специальных научных исследований и несколько научно- 
популярных статей о телергонах, широким кругам биоло- 
тов и химиков эти работы еще мало известны. До сих пор 
ни в советской, ни в зарубежной литературе не опублико- 
вано ни одной книги о телергонах. Между тем открытие 
и изучение этих веществ подняло ряд важных биологи- 
ческих проблем. Поэтому в данной книге не только изла- 
гаются основные факты о телергонах, Установленные к на- 
стоящему времени, но и дается их общебиологическая 
оценка. Возможно, что ета небольшая книга привлечет 
к телергонам внимание биологов разных специальностей и _ 
будет способствовать более интенсивному изучению этих 
биологически активных веществ. м, 
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ТЕРМИНОЛОГИЯ И КЛАССИФИКАЦИЯ 
ТЕЛЕРГОНОВ 


На современном этапе развития биологических наук, 
когда объем фактического материала увеличивается чрез- 
вычайно быстро, а наиболее интересные открытия дела- 
ются в пограничных областях с другими естественными 
науками, особенно важно, чтобы каждый новый научный 
термин имел совершенно точное определение и четкое 
смысловое содержание. Это относится и к классификации 
телергонов. В силу ряда причин с самого начала новые 
термины в`этой области были составлены и обоснованы 
крайне неудачно. Их принятие сделало бы необходимым 
пересмотр и изменение основных положений и общепри- 
нятых терминов в одной из смежных научных дисцип- 
лин — в эндокринологии. Некоторые термины вызвали ре- 
шительные возражения. Дискуссия по терминологии и 
классификации телергонов не ограничилась спорами эти- 
мологического характера или относительно приоритета, 
а сразу же оказалась связанной с научными вопросами 
принципиального характера. Поэтому прежде, чем перей- 
ти к ‘изложению данных о телергонах, необходимо рас- 
смотреть и обсудить вопросы терминологии и классифика- 
ции этих веществ. 

В 1932 г. известный немецкий физиолог Альбрехт Бе- 
теЗ предложил значительно расширить понятие о гормо- 
нах и включить в него все биологически активные вещест- 
ва, образующиеся в организме и важные для жизни осо- 
би или для сохранения вида, которые могут служить хи- 
мическими раздражителями либо в том же организме, либо 


у других живых существ. Таким образом, Бете решил рас- | 


пространить понятие о гормонах почти на все биологиче- 
ски активные вещества животного или растительного 
происхождения. При этом он разделил их на эндогор- 
моны, оказывающие свое действие в вырабатывающем 
их организме, и на эктогормоны, действующие на 
другие организмы. В свою очередь, эктогормоны были 
_ подразделены на две группы: гомойогормоны, дей- 
ствующие на других особей того жевида, и аллойогор- 
моны, действующие на организмы других видов. Е 


Если содержание, вложенное Бете в понятие «эндогор- 
моны», в общих чертах совпадало с тем, которое подавляю- 
щее большинство исследователей вкладывает в понятие 
о гормонах, то под названием «эктогормоны» он объединил 
разнородные вещества, имеющие самое разнообразное био- 
логическое значение. К «гомойогормонам» Бете отнес гор- 
моны, проникающие у живородящих животных из оргл- 
низма матери во внутриутробно развивающихся детенышей 
или, наоборот, переходящие из тела эмбрионов в организм 
матери, а также вещества, обусловливающие встречу поло- 
вых клеток, определяющие видовые, семейные и индиви- 
дуальные запахи и привлекающие особей противоположно- 
го пола. К «аллойогормонам» он отнес выделения тлей, 
привлекающие муравьев, вещества паразитов, воздействую- 
щие на хозяев, ароматы цветов, привлекающие насеко- 
мых, и пахучие вещества листьев растений, отпугивающие 
растительноядных животных. Бете считал, что «эктогор- 
моны» обладают видовой специфичностью, а «эндогормо- 
ны» лишены ее. 

Предложенное Бете распространение понятия о гор- 
монах на столь обширный круг разнообразных биологи- 
чески активных веществ, так резко отличающихся друг 
от друга по месту образования, способу выведения и био- 
логическому значению, встретило решительные возраже- 
ния со стороны многих ученых. Уже в течение многих 
лет термин «гормон», введенный в 1905 г. английским фи- 
зиологом 9. Старлингом, прочно связан с представлением 
о внутренней секреции организма. Гормонами называют- 
ся специфические физиологически активные вещества, вы- 
рабатываемые специальными ендокринными органами или 
тканями, выводимые в кровь, лимфу или другие тканевые 
жидкости и оказывающие действие на строение и функ- 
ции вырабатывающего их организма. Поэтому совершенно 
недопустимо распространять понятие «гормон» на продук- 
ты желез внешней секреции, выделяемые через их вывод- 
ные протоки на поверхность тела или в` полости, сообщаю- 
щиеся с внешней средой. Это в корне противоречит осноз- 
ному содержанию, вложенному в понятие о гормонах. 


_ Предложенный Бете термин «эктогормон» неправилен по 


своему существу, так как нельзя говорить об «эктоинкре- 
те». По-видимому, это понял и сам Бете, поскольку в даль- 
нейшем он больше не ‘пользовался термином «эктогормо- 
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ны» и даже не упомянул о нем в своей подробной класси- 
фикации биологически активных веществ, опубликован- 
ной в 1952 г. в книге «Общая физиология» “. 

Однако другие исследователи стали пользоваться в ©во- 
их работах термином «эктогормоны», поскольку до 1957 г. 
в научной литературе не было других терминов для 0б03- 
начения многих биологически активных веществ, объеди- 
ненных Бете под этим названием. Правда, в 1938 г. немед- 
кий зоолог Г. Коллер ° назвал эти вещества «экзогормона- 
ми», но этот термин также неправилен, так как нельзя 
говорить об «экзоинкретах». 

Почти одновременно с Бете американский энтомолог 
А. Пикенсб назвал вещества, вырабатываемые термитами 
и оказывающие определенные воздействия на других 050- 
бей той же семьи — «социогормонами». Этот термин еще 
менее удачен. Гормоны являются веществами, участвую- 
щими в регуляции функций организма, и не действуют 

‚ непосредственно на других особей насекомых, а вещества, 
оказывающие такое действие, представляют собой продук- 
ты желез внешней секреции и, следовательно, не являются 
гормонами. 

‚ В 1957 г. Я. Д. Киршенблат” предложил для обозначе- 
ния биологически активных веществ, выделяемых живот- 
ными в окружающую среду и служащих для воздействия 
на другие организмы, новый термин «телергоны», образо- 
ванный из двух греческих слов: 71№е — вдали и ёруоу — 
действие. При этом телергоны были четко противопостав- 
лены гормонам, парагормонам, медиаторам нервного в03- 
буждения и другим веществам, действующим в качестве 
химических раздражителей или регуляторов функций в 
том организме, в котором они вырабатываются. 

Понятие о телергонах охватывает значительно меньшее 
число биологически активных веществ, чем понятие, вло- 
женное Бете в термин «эктогормоны», но гораздо более 
четко. Телергоны являются продуктами желез внешней 
секреции многоклеточных животных. Их биологическое 
значение заключается в специфическом действии на дру- 
гих особей того же самого вида или на животных, относя- 
щихся к другим видам. К телергонам не относятся: про- 
дукты желез животных, служащие специально для пита- 
ния других особей и имеющие для них, главным образом, 
пищевое (энергетическое) значение; стимуляторы оплодо- 
творения (гамоны), вырабатываемые половыми клетками; 
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пахучие вещества растений, привлекающие или отпуги- 
вающие животных, которые Бете также включил в число 
«эктогормонов». - 

Я. Д. Киршенблат разделил телергоны на гомоте- 
лергоны, действующие на других особей своего вида, 
и гетеротелергоны, действующие на животных дру- 
гих видов. 

Понятие «гомотелергоны» очень сильно отличается от 
понятия «гомойогормоны», предложенного Бете. Гомоте- 
лергоны представляют собой продукты желез внешней 
секреции животных, которые привлекают других особей 
своего вида, служат для опознавания следов определенной 
особи или семьи, являются химическими сигналами или 
стимуляторами определенного поведения, влияют на фор- 
мирование половых желез и на процессы размножения. 
К гомотелергонам не относятся гормоны, переходящие 
из организма беременных самок млекопитающих в кровь 
развивающихся плодов и из плаценты в кровь матери, 
которые Бете также причислял к «тгомойогормонам», 
а также гамоны, вырабатываемые зрелыми половыми клет- 
ками. 

Понятие «тетеротелергоны» также сильно отличается 
от понятия «аллойогормоны». К гетеротелергонам отно- 
сятся продукты желез внешней секреции животных, кото- 
рые отпугивают врагов, обездвиживают добычу, участву- 
ют во взаимодействиях между симбионтами или между 
паразитами и хозяевами. Пахучие вещества растений, при- 

‚ численные Бете к «аллойогормонам», не относятся к гете- 
ротелергонам, | 

_ Таким образом, термины и определения, предложенные 

Я. Д. Киршенблатом, дают достаточно четкие представ- 

ления 0б определенных группах биологически  актив- 

ных веществ, вырабатываемых многоклеточными живот- 


В 1959 г, немецкий биохимик Петер Карльсон и швей-_ 

_ царский зоолог Мартин Люшер 8, очевидно, не зная о на- 
званиях, предложенных ранее Я. Д. Киршенблатом, предло- 
_ Жили новый термин «феромоны» для Обозначения ве- 


ществ, называемых гомотелергонами. Они составили его 


_ Из двух греческих слов: Фереёу — переносить и ра 
о возбуждать. Векоре английский ученый Г. Майклем спра- 
_  Феддиво указал, что термин «феромоны» составлен этимо- 
Е логически неправильно, так как в нем нет структурного. 
ключа от греческого слова оруау (или `бршдко). Ма 


предложил исправить его на «ферормоны». Тогда Карль- 
сон и Люшер в примечании к статье Майклема дали новое 
этимологическое истолкование термину «феромоны». Они 
заявили, что в данном случае окончание «топе» применя- 
ется ими лишь в качестве подходящего суффикса, исполь- 
зуемого в таких научных терминах, как гормоны, гамоны 
и термоны. 

Согласно определению Карльсона и Люшера, «феромо- 
ны» представляют собой вещества, секретируемые живот- 
ными в окружающую среду и вызывающие у других о060- 
бей того же вида специфическую феакцию (например, 
определенное поведение или процесс развития). Они мо- 
гут действовать на организм других особей разными путя- 
ми, но механизм их действия еще не изучен. Поэтому, 
хотя Карльсон и Люшер указали, что по способу действия 
на организм эти вещества можно подразделить на две 
труппы («феромоны», действующие на рецепторы, и «те- 
лемоны», всасываютциеся в кровь через стенки пищевари- 
тельного канала), но предупредили, что такое подразделе- 
ние преждевременно. 

Термин «феромоны» был предложен точти одновремен- 
но в нескольких статьях, опубликованных на английском 
и немецком языках. Вскоре его стали довольно пеироко 
применять в научной литературе. Однако имеются весьма 
существенные основания для того, чтобы соверптенно отка- 
заться от дальнейшего применения этого термина. 

Согласно первоначальной концепции Карльсона и Лю- 
шера, термин «феромоны» (или «ферормоны») был образо- 
ван от греческого слова бриду. Между тем в современной 
научной литературе все термины, образованные от этого 
слова, прочно связаны с представлением о внутренней 
секреции организма. Поэтому было бы в корне неправиль- 
ным пользоваться производным от слова «гормон» для 
обозначения каких-либо продуктов внешней секреции. 

_ Кроме того, раньше, чем Карльсон и Люшер предложи-_ 
ли термин «феромоны», для обозначения тех же биологи- 
чески активных веществ уже существовал термин «телер- 
_гоны», предложенный Я. Д. Киршенблатом в 1957 г. и 
`имеющий несомненное право на приоритет. Понятие «го- 
мотелергоны» полностью совпадает с понятием «феромо- 
ны». Однако термин «гомотелергоны» является более точ- 
_ мым, так как указывает, что эти вещества относятся к те- 

лергонам и действуют на других особей своего вида. 
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Было бы неправильным чересчур резко отграничивать 
гетеротелергоны от гомотелергонов, так как между некото- 
рыми группами этих веществ существуют постепенные пе- 
феходы, показывающие, что в процессе эволюции живот- 
ных при определенных условиях гомотелергоны могли 
становиться гетеротелергонами и наоборот. Особенно на- 
тлядные примеры этого можно найти в жизни муравьев. 

Оплодотворенные самки муравьев вырабатывают спе- 
циальные телергоны, привлекающие рабочих муравьев. 
Эти телергоны жадно слизываются рабочими особями с 
поверхности тела самки и затем передаются другим: чле- 
нам муравьиной семьи. Они являются специфическими 
раздражителями, вызывающими определенное поведение 
муравьев по отношению к самке. Их наличие необходимо 
для нормальной координации жизни муравейника. 

Как правило, это типичные гомотелергоны. Однако не- 
редко телергоны самок муравьев одного вида оказывают 
характерное действие на рабочих особей, относящихся к 
другим видам муравьев, т. е. становятся гетеротелерго- 
нами. Так бывает в тех случаях, когда по каким-либо 


_ причинам муравейник лишается половозрелой самки. 


Тогда рабочие муравьи принимают новую самку. При 
этом они могут принять самку другого вида, слизывают 
ее телергон и начинают заботиться о ней и ее потомстве. 
Так, например, самка рыжего лесного муравья (Еогт!- 
са га) принимается в муравейник бурого лесного мура- 
зья (Рогпйса Ёазса). Самка кровавого муравъя-рабовла- 
дельца (Еогимса запоитеа) заползает в муравейник буро- 
го лесного муравья и убивает там взрослых муравьев это- 
го вида. Когда же после этого из куколок выходят молодые 
рабочие особи бурого муравья, то они облизыватют телер- 
гон самки кровавого муравья и начинают заботиться о 
ней, как о самке своего вида. 
Оплодотворенная самка Во тотугтех проникает в 
муравейник Таршота сттайсиш, забирается на спину 
единственной имеющейся там половозрелой самки этого 
вида, отгрызает ей голову и занимает в муравейнике ее 
место. Рабочие особи Тартота слизывают телергон самки 
Вогошугтех и заботятся о ней и ее потомстве. У неко- 
торых муравьев (например, у У/ВеечеПа зап Ви, Апег- 
сабез айтайИиз, Теелцеготуттех зсВпе!Ает! и ряда других 
видов) вообще не бывает рабочих особей, и они воспиты- 
ваются в чужих муравейниках. Телергоны половозрелых 
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самок этих видов слизываются рабочими особями тех му- 
равьев, у которых они поселяются и на которых дейст- 
вуют подобно телергонам собственных самок. Очевидно, 
некоторые насекомые, обитающие в муравейниках и 
называемые мирмекофилами, вырабатывают гетеротелер- 
тоны, сходные по ряду свойств с гомотелергонами самок 
тех видов муравьев, у которых они поселяются. Возмож- 
но, что такое сходство в свойствах телергонов и привело 
к возникновению тех своеобразных взаимоотношений, 
которые сложились в процессе эволюции между муравь- 
ями и этими мирмекофилами. 

С другой стороны, буфотоксин — гетеротелергон, выде- 
ляемый многими видами жаб для защиты от врагов, у го- 
ловастиков обыкновенной жабы (Вёфо Бао) отал гомоте- 
лергоном, вызывающим реакцию бегства. 

На основании приведенных доводов необходимо 1 полно- 
стью отказаться от применения термина «феромоны» (или 
«ферормоны»), а все вещества, служащие животным для 
воздействия на особей своего вида или на животных, от- 
носящихся к другим видам, следует называть телерго- 
нами. 

Я. Д. Киршенблат ' разработал классификацию телер- 
тонов по биологическому значению для образующих их 
животных. 

Сотласно этой классификации, гомотелергоны подраз- 
деляются на следующие группы веществ: 

1) Эпагоны (Ерагопа, от поем — привлекать), 
привлекающие других особей своего вида, преимущест- 
венно половозрелых особей противоположного пола; 

2) Одмихнионы (Описвопа, от 064] — запах и 
уу — след), служащие пахучими метками, облегчающи- 
ми ориентировку на местности и придающие индивидуаль- 
ный или «семейный» запах гнезду и различным объектам 
на окружающей территории; 

3) Торибоны (ТВогуБопа, от ФороВе — вывывать 
тревогу), вызывающие у других особей той же семьи или 
стаи реакции тревоги, бегства или нападения; 

4) Гонофионы (СопорВуопа, от 10у06—пол и —ф5е\. 
творить), вызывающие формирование или изменение 
признаков пола; 

5) гамофионы (СаторВуопа, от ао — брак и 
фув!у — творить), влияющие на созревание половых желез 
и наступление процессов размножения; 
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6) этофионы (Е\Торвуопа, от &90$ — обычай, повё- 
дение и фозу = творить), вызывающие характерное пове- 
дение и проявление определенных инстинктов. 

Гетеротелергоны Я. Д. Киршенблат подразделил на 
следующие четыре группы веществ: : 

7) лихневмоны (Г свпешаопа, от АУМ — ин- 
комство) — вырабатываемые мирмекофилами или терми- 
тофилами, вызывающие у муравьев или термитов опреде- 
ленное поведение, а иногда оказывающие на них возбуж- 
дающее или наркотическое действие; 

8) аминоны (Ашупопа, от оибуеу — отгонять), пре- 
дохраняющие от нападения врагов; у 

9) прогантоны (Рговарюпа, от про — пред ийлте— 
хватать), обездвиживающие или убивающие добычу; 

10) ксеноблантоны (Хепоарюпа, от 8:06 — хо- 
зяин, гость и ВАдллеу — повреждать), служащие парази- 
там для воздействия на организм хозяина. 

Французский энтомолог Реми Шовен', пользующий-. 
ся термином «ферормоны», в 1960 г. предложил разделить 
эти вещества у пчел на две группы, обладающие противо- 
положным биологическим действием. Одну из них он на- 
звал «эпагины» (6растез), включив в нее вещества 
«привлечения» и «узнавания», а другую — «репульси- 
ны» (гбри]зтез), включив в нее вещества, вызывающие 
тревогу, бегство или нападение. Шовен справедливо ука- 
зал, что пахучие вещества нектара и пыльцы цветов, при- 
численные Бете к эктогормонам, не являются «ферормона- 
ми». Для этих веществ он предложил новый термин — 
«аллектины» (аПесипез). 

о Понятие «эпагины» Шовена тояько частично совпада- 
ет с понятием «эпагоны» Киршенблата, хотя оба термина 
образованы от греческого слова кое. В группу «эпаги- 
нов» Шовен включил также вещества, относимые Киршен- 
блатом к «одмихнионам» и «гонофионам». Термин «ре- 
пульсины» предложен Шовеном для той группы веществ, 


_ которая была названа немецким физиологом Карлом Фри-_ 


шем «веществами испуга», а Киршенблатом — «торибона- 


о ми». При дальнейшем изложении мы будем пользоваться 
_ классификацией Я. Д. Киршенблата, поскольку классифи- 


кация Р. Шовена уступает ей во многих отношениях. 
_ Некоторые ученые при обсуждении вопросов о проис- 
хождении эндокринных желез и об эволюции гормонов вы- 


>” сказывали мнение о возможности эволюционной связи’ 


между гормонами и телергонами, а также между железа- 
ми, их образующими. 

Чешский ученый Владимир Новак 12 считает, что у на- 
секомых в процессе филотенеза гормоны последователь- 
но проходят следующие шесть стадий эволюции: прегормо- 
нальную, протогормональную, стадии тканевого, первич- 
ного (независимого) железистого, вторичного (зависимого) 
железистого гормона и экзогормона. По его мнению, гомо- 
телергоны (которые Новак называет экзогормонами) пред- 
ставляют собой высшую (шестую) стадию эволюции гор- 
монов, так как они раньше якобы осуществляли регуляцию 
функций в организме одной особи, а затем начали дейст- 
вовать на других особей, относящихся к тому же самому 
виду насекомых. 

Не останавливаясь здесь на рассмотрении вопроса о 
первых пяти стадиях эволюции гормонов, следует самым 
решительным образом высказаться против концепции Но- 
вака, рассматривающей телергоны в качестве «высшего» 
этапа эволюции гормонов. Как уже многократно указыва- 
лось, гомотелергоны образуются железами внешней сек- 
реции. Такие железы хоропто развиты почти у всех клас- 
сов беспозвоночных и имеются уже у низших червей. Меж- 
ду тем настоящие железы внутренней секреции, выраба- 
тывающие «первичные» и «вторичные железистые гормо- 
ны» (по терминологии Новака), появились в процессе эво- 
люции животного мира тораздо позже и приобрели осо- 
бенно важное значение только у немногих выситих классов 
беслозвоночных (ракообразные, насекомые, головоногие 
моллюски) и у позвоночных животных. Ни в одном случае 
не было доказано, что железы внешней секреции произош- 
ли из эндокринных желез. Следовательно, нет оснований 
считать, что первоначально гомотелергоны были гормона- 
ми, регулировавшими какие-либо физиологические или 
морфологические процессы в том организме, который их 
вырабатывал. з | 

_С большим основанием можно предположить, что в про- 
цессе эволюции некоторые железы внутренней секреции 
произошли из экзокринных желез, раньше вырабатывав- 
ших телергоны. При определенных условиях телергоны, 
действовавшие на других особей своего вида, могли попа- 
дать не во внешнюю среду, а в кровь и ткани образующего 
_их организма и оказывать на него физиологическое дейст- 
вие. Позднее, по тем или иным причинам действие этого 
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телергона на других особей могло утратить свое прежнее 
значение для биологии данного вида, а действие на выра- 
батывающий его организм, наоборот, стать очень важным. 
В результате естественного отбора это привело к исчезно- 
вению выводного протока экзокринной железы и к прев- 
ращению ее в железу внутренней секреции, а телерго- 
на — в гормон. Английский эндокринолог 9. Баррингтон 
считает возможным образование аденогипофиза у предков 
позвоночных из экзокринной железы именно таким путем, 


ПРИВЛЕКАЮЩИЕ ПОЛОВЫЕ ЗАПАХИ — 
ЭПАГОНЫ 


Пахучие вещества, служащие для привлечения особей 
своего вида, главным образом, половозрелых особей проти- 
воположного ‘пола, называются эпагонами. Образование 
таких веществ очень широко распространено в животном 
мире. Они вырабатываются не только обитателями суши, 
но и многими животными, обитающими в морской и прес- 
ной воде, а также некоторыми экто- и эндопаразитами. Вы- 
ведение эпагонов в окружающую воду значительно облег- 
чает встречу самцов и самок у водных животных и имеет 
особенно важное биологическое значение для тех видов, 
которые представлены сравнительно неболышим числом 
особей, иногда живущих на довольно большом расстоянии 
друг от друга. Самцам эндопаразитов эпагоны могут 
сильно облегчать нахождение самок своего вида в организ- 
‘ме хозяина. 

Самки веслоногого рачка Га осега аезНуа выделя- 
ют в окружающую воду вещество, привлекающее самцов. 
Выработка аналогичных веществ установлена у самок кре- 
веток (Геапег зеггафиз и Г. зд Ша). Самцов краба Сагс1- 
‘0$ шаепаз привлекают только недавно перелинявшие 
самки. Если обтереть такую самку салфеткой, а затем бро- 
сить эту салфетку в воду, то она привлекает самцов краба 
сильнее, чем обтертая ею самка. ^ 

` Эпагоны вырабатываются многими насекомыми: ба- 
бочками, перепончатокрылыми, жуками, тараканами, тер- 
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митами, клопами и представителями других отрядов. Осо- 
бенно хорошо изучены в этом отношении бабочки. Самцы 
бабочек могут воспринимать запах пахучего вещества 
самки на очень большом расстоянии даже через толстый 
слой почвы или древесины. 

Энтомологам хоропю известно, что туда, где из куколок 
выводятся самки бабочек определенного вида, прилетает 
сравнительно большое количество самцов того же вида, да- 
же если он редок в данной местности. Описан случай, ког- 
да за одну ночь возле единственной самки большого ночно- 
то павлиньего глаза (Забиттма руг!) было собрано 125 сам- 
цов, которые после закрытия окна пробирались в комна- 
ту через дымоход старой печки. Если самка бабочки со- 
держалась в деревянной коробке или в стеклянном 006у- 
де, то эта коробка или сосуд продолжали привлекать самцов 
еще в течение некоторого времени после удаления самки. 

Пахучие органы самок бабочек расположены на заднем 
‘конце брюшка между восьмым и девятым сегментами. 
У некоторых видов они могут выворачиваться наружу. 
Неоплодотворенные самки бабочек ритмически вытягива- 
ют и втягивают вершину брюшка, выворачивают наружу 
и втягивают внутрь пахучие железы, благодаря чему вы- 
рабатываемое ими вещество испаряется не непрерывно, 
а периодически. Возможно, что прерывистое испарение 
препятствует «привыканию» (адаптации) обонятельных 
органов самца к этому пахучему веществу. После оплодо- 
творения самка перестает вырабатывать пахучий секрет. 
Как известно, у насекомых обонятольные рецепторы рас- 
положены на антеннах. От антенн самца удается отводить 
и регистрировать биотоки, возникающие при действии эпа- 
гона самки. После удаления антенн самцы перестают реа- 
тировать на эпагоны. ' 

Чаще всего пахучие органы самок бабочек предетав- 
ляют собой железистые поля различной формы. У совки- 
капотшонницы (СасиНа уетразс!) они образуют почти 
сплошное кольцо в складке между восьмым и девятым сег- 
ментами брюшка. Вывернутая наружу, эта складка имеет 
вид кольцевого валика (рис. 1). У малого павлиньего глаза 
(Зайила рауоша) железистое поле находится только 
в брюшной (вентральной) части складки, образующей не- 
парный выворачивающийся мешок. Пахучие железы 
некоторых шелкопрядов расположены в спинной (дорзаль- 
ной) части складки и представлены двумя сравнительно 
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крупными мешками, каждый из которых содержит желе- 
зистое моле. У других шелкопрядов, совок и некоторых 
дневных бабочек пахучие органы имеют вид двух довольн 
длинных извитых трубок. 


| 


РЕ АИ О О Е ИО ЕЩЕ 


Рис. 1. Вершина брюшка самки совки-капюшон- 
ницы с дорзальной стороны (по Урбану) 


Римскими цифрами обозначены порядковые номера 
сегментов брюшка; 1 — складка с пахучими железами, 
: вывернутыми наружу 


У самок лимонницы (Сопорегух гВашп!) и многих 
других бабочек в складке между восьмым и девятым сег- 
ментами брюшка расположены группы одноклеточных па- 
хучих желез, выводные протоки которых оканчиваются 
у основания чешуйковидно расширенных волосков. Внутри 
каждого такого волоска имеется сложная система по- 

: лостей, открывающихся наружу порами, через которые 

я испаряется эпагон. Чешуйковидные волоски образуют 

_ пучки, в состоянии покоя лежащие в глубине межсегмент- 
ной складки. При растягивании вершины брюшка самка 
лимонницы выворачивает эту складку наружу, и пучки 
 чешуйковидных волосков расходятся веером во все сторо- 
_ пы (рис. 2).. Е. 
_ В болышинотве случаев самцов бабочек привлекают 
_ эпагоны самки только своего вида. Это важный фактор, 
_ препятствующий скрещиванию между разными, видами 


ие 


бабочек. Однако у огневок не наблюдается такой узкой 
специфичности. Самцов амбарной огневки (Роба пицег- 
рипсеПа) кроме запаха самок своего вида привлекают 
также запахи самок шоколадной, мельничной и большой 


Рис. 2. Вершина брюшка самки 
лимонницы с вентральной стороны 
(по Фрейлингу) 


Римскими цифрами обозначены порядко- 

вые номера сегментов брюшка; 1 — рас- 

правленный пучок пахучих ченгуйковид- 
ных волосков 


пчелиной огневок (ЕрВезма е\меПа, Е. КабмеПа и 
СаПега шеПопеПа). Для объяснения этого явления не- 
мецкий энтомолог К. Гёрниц ! высказал предположение, 
что самки близких видов бабочек могут вырабатывать од- 
но пахучее вещество, запах которого благодаря примесям 
неболыцих количеств других веществ обнаруживает не- 
большие различия у каждого вида. Гёрниц предположил 


`°также, что секрет пахучих желез может представлять 


собой смесь нескольких пахучих веществ, неодинаковые 
количественные соотношения которых определяют специ- 
фичные для каждого вида особенности привлекающего 
запаха. Возможно, однако, что самцы разных видов бабо- 
чек просто обладают неодинаковой чувствительностью к 
«чужим» эпагонам. 

Запах самки привлекает самцов нередко с далекого 
расстояния, причем сильные посторонние запахи не пре- 
пятствуют его привлекающему действию. Эпагон самки 
бабочки монашенки (Рогенфа топасва) воспринимает- 
ся самцами на расстоянии 200—300 м, айлантовой сатур- 
нии (Рву!озаш!а супа) —2,А км, непарного шелкопря- 
да (Рогейла @1зраг) — 3,8 км, болышого ночного пав- 
линьего глаза — 8 км. 
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Описаны результаты“ следующего интересного опыта, 
Меченых самцов бабочки-глазчатки (АсМаз з@епе) вы. 
пускали через окно движущегося поезда на разных рас- 
стояниях от места, где в клетке, покрытой марлей, нахо- 
дилась самка этого вида. С расстояния 4,1 км к этой сам- 
ке прилетело 40%, а с расстояния 11 км — 26% выпу- 
щенных самцов. 

Для того чтобы выделить эпагоны бабочек в чистом 
виде и установить их химическую природу, были предпри- 
няты тщательные и трудоемкие исследования. В фезуль- 
тате многолетних работ немецкому биохимику А. Буте- 
нандту удалось выяснить химическую структуру эпагона 
тутового шелкопряда, а американским ученым М. Дже- 
кобсону, М. Бероса и В. Джонсу — строение эпагона не- 
парного шелкопряда. Эти работы установили методы по- 
лучения и изучения эпагонов насекомых и некоторые 
общие закономерности строения веществ, обладающих 
сходным биологическим действием. 

'Тутовый шелкопряд (ВошБух тот!) оказался особенно 
удобным объектом для изучения эпагонов. У самок этого 
вида пахучие железы имеют вид двух сравнительно круп- 
ных желтоватых мешков, расположенных между восьмым 
и девятым сегментами брюшка. Каждый мешок содержит 
железистое поле, клетки которого вырабатывают легко 
испаряющийся пахучий секрет. Вышедшие из коконов 
самки ритмически выворачивают наружу и вновь ввора- 
чивают обратно свои пахучие железы (рис. 3). Запах их 
секрета привлекает самцов шелкопряда, которые начина- 
ют быстро трепетать крыльями и проделывать характер- 
ные вращательные движения тела. Одни исследователи 


рассматривают быстрое трепетание крыльями как прояв- 


ление сильного полового возбуждения самца. Однако дру- 
гие предполагают, что 


. трепетание крыльев создает струю 
воздуха, к которой примешивается запах телергона самца. 
Этот запах сигнализирует самке о том, что самец находит- 


ся поблизости, и стимулирует ее к осуществлению копу- 


Самки бабочек, у которых удалены пахучие железы, 
перестают привлекать к себе самцов. Самцы устремляются 
к вырезанным железам или к кусочкам фильтровальной 
бумаги, пропитанным их пахучим секретом. 

_ А. Бутенандт с сотрудниками 14 Установил, что паху- 
чее вещество из желез тутового шелкопряда, названное 
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им бомбиколом, легко экстрагируется спиртом, бензолом, 
хлороформом, ацетоном, петролейным эфиром и другими 
органическими растворителями (экстракции подвергает- 
ся отрезанная вершина брюшка вместе с пахучими желе- 
зами). Биологическая активность экстрактов устанавли- 
вается на самцах тутового шелкопряда. За единицу дейст- 


Рис. 3. Самка тутового шелкопряда, вывернувшая 
пахучие железы (из Шванвича) 


вия (1 ед.) бомбикола принимается то минимальное его 
количество, которое вызывает у половины из 60—80 сам- 
цов тутового шелкопряда однообразное  трепетание 
крыльев при поднесении к ним стеклянной палочки, 
предварительно погруженной на 2 см в раствор бомбикола 
в петролейном эфире. Вначале из брюшка 313 000 самок 
было получено 1,6 г спиртового экстракта, содержавшего 
1 ед. бомбикола в 0,00001 мг жидкости. При дальнейшей 
‚ химической обработке этого экстракта удалось получить 
эфир, содержащий 1 ед. бомбикола в 0,000000004 мг 
жидкости. В последующих исследованиях из пахучих 
желез 500 000 самок тутового шелкопряда были выделены 
12 мг пахучего вещества в виде его кристаллического 
эфира с нитро-азобензол-карбоновой кислотой. При омы- 
лении этого эфира был получен бомбикол, 1 единица ко- 
торого содержалась в 10 мкг вещества. Позже было ` 
установлено, что бомбикол активен в дозах 10-:2 мкг на 

1 мл. я 
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_ званного гиптолом, который пре 
‚ токси-тексадецен-7-ол-1: — 


Исследования Бутенандта и его сотрудников показа- 
ли, что бомбикол относится к первичным ненасыщенным 
алифатическим спиртам. В пахучих железах он содер- 
жится в виде эфира или воска, которые подвергаются фер- 
ментативному гидролизу, давая легко испаряющийся эпа- 
гон. Бутенандт выяснил, что бомбикол представляет собой 
тексадекадиен-10,12-ол-1: 

Н нн 
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На самцах шелкопряда было изучено действие боль- 
шого числа различных алифатических и алициклических 
спиртов. Некоторые из исследованных соединений вызыва- 
ли положительную реакцию самцов, однако их действие 
оказывалось гораздо более слабым, чем действие бомбико- 
ла из пахучих желез самок тутового шелкопряда. Более 
того, Бутенандт получил синтетически четыре стереоизо- 
мера бомбикола, но только один из них при биологиче- 
ском испытании оказался идентичным с естественным 
бомбиколом. Следовательно, обонятельный анализатор 
самцов этой бабочки способен различать стереоизомеры 
пахучих веществ. 

Болыной практический интерес представляет привле- 
кающее пахучее вещество самок непарного шелкопряда. 
Эта бабочка — серьезный вредитель лесов и садов. 
В прошлом веке она была завезена в Северную Америку, 
где сильно размножилась и стала причинять огромный 
ущерб. Были испробованы разные биологические и хими- 
ческие методы борьбы, но, несмотря на большие затраты 
средств, этого вредителя истребить не удалось. 

Самка непарного шелкопряда обладает пахучими же- 
лезами, которые выделяют вещество, привлекающее сам- 
‘цов. После 30 лет напряженной исследовательской работы 
‘американскому ученому М. Джекобсону с сотрудниками 
удалось выделить это вещество в чистом виде и изучить 
я и. Из 500000 самок непарного 

выделено ‘20 мг чистого эпагона, на- 


представляет собой 4-10-аце- 
нн  0сосн, _ 


_ нонс-—оны 6 сы -ОН—(СН,)—СНз 


Количество гинтола, вырабатываемое одной самкой 
непарного шелкопряда, приблизительно равно 0,1 мкг. 
Этого количества достаточно, чтобы привлечь около мил- 
лиона самцов. Гиптол испаряется очень медленно. При 
неподвижном воздухе необходимо 970 дней, чтобы эпагон, 


Рис. 4. Пространство, 
в пределах которого 
самка непарного шел- 
копряда привлекает 
самцов при разной 
скорости ветра (по 
Вильсону и Боссерту) 


выработанный одной самкой, перестал действовать на 
рецепторы самцов. Однако в естественных условиях сам- 
ка перестает выделять эпагон в окружающий воздух сра- 
же после оплодотворения. . 
я Американские зоологи Э. Вильсон и У. Боссерт !6 рас- 
считали форму и размеры пространства, в пределах кото- 
рого эпагон самки может привлекать самцов непарного 
шелкопряда в природных условиях (рис. 4). При умерен- 
_ ном ветре это пространство имеет форму эллипсоида, про- 
дольная ось которого равна нескольким тысячам метров, 
а поперечная ось — приблизительно 200 м. | 
В северо-восточной части США для определения сте- 
пени пораженности местности непарным шелкопрядом в 
_ течение ряда лет применяли специальные металлические 
ловушки с бензоловым экстрактом из последних сегмен- 
тов брюшка 12—16 самок этого вида, содержащих паху- 
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чие железы. В самом начале периода размножения этого 
вредителя такие ловушки подвешивали на деревья через 
каждые 500 м вдоль опушек лесов и живых изгородей. 
Попавших в ловушки самцов подечитывали и уничтожа- 
ли. Ежегодно применялось около 30 000 таких ловушек. 
После установления химического строения гиптола 
были синтезированы рацемическая и левовращающая 
формы этого вещества, а также его гомологи с более 
длинной углеводородной цепью, содержащей 18 или 20 
атомов углерода. При их испытании на самцах непарного 
шелкопряда оказалось, что гомолог гиптола 4-12-ацеток- 
сиоктадецен-9-ол-1, названный гиплуром, обладает почти 
такой же биологической активностью, как естественный 


-гиптол. В лабораторных условиях реакцию самцов вызы- 


вают 10-2? мкг гиплура в 1 мл растворителя. В полевых 
условиях самцов привлекают 10-5 мкг гиплура. 

Производство синтетического гиплура сделало воз- 
можной организацию борьбы с непарным шелкопрядом 
при помощи этого вещества, оказавшегося к тому же де- 
шевым. Сейчас для этой цели применяются бумажные 
‘ловушки, имеющие вид цилиндров, окрашенных снаружи 
в зеленый цвет и смазанных внутри специальным гусе- 
ничным клеем. Ловушки укрепляют на деревьях не выше 
2 м от поверхности почвы. Каждая ловушка содержит 
25 мкг гиплура. Ежегодно в США применяется около 
150 000 таких ловушек. Привлеченные в ловушки самцы 
непарного шелкопряда уничтожаются и большая часть са- 
мок остается неоплодотворенной.. 

Матка медоносной пчелы во время брачного полета 
привлекает трутней телергоном, вырабатываемым ее ман-. 
дибулярными железами. Секрет этих желез представляет 
собой смесь нескольких веществ, среди которых наиболь- 
шей активностью обладает  транс-децен-2-он-9-овая-1 
кислота. 

Самки сосновых пилильщиков (Р!ргюп зпи1И$) выра- 
батывают эпагон, обладающий очень сильным привлека- 
ющим действием. Наблюдения в полевых условиях 
показали, что одна самка а может привлечь 
свыше 11000 самцов. Из 30150 самок этого вида удалось 
НАЯ 1,А мг чистого вещества, 0,004 мкг которого в 
те >. и. НА 500 до 1000 самцов. Хи- 

природу щества пока установить не 
удалось. 
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Рис. 5. Пахучие железы сам- 
ца бабочки Папа! р]ех1рриз 
в состоянии покоя (по Ил- 
лигу) 
1 — семяпровод; 2 — мышцы, 
вворачивающие внутрь паху- 
чие железы; 5 — пахучая же- 
леза; 4 — отверстие пахучей 
железы 


бабочек, вывернутые 
Рис. 6. Пахучие железы самцов : 
у наружу (по Фрейлингу) 
4г1опаН$; В — вершина 
А — Еирова азейа; Б — Рапа! зербеп: я 
; брюшка Епр1оеа азе]а (вид сзади) 


Самки тараканов вырабатывают пахучие вещества, 
привлекающие самцов, которые под действием этих ве- 
ществ приходят в состояние полового возбуждения. Для 
того чтобы выделить эпагон самки американского тарака- 
на (Рейрапеа ашемсапа), около 10000 самок этого 
вида держали в течение 9 месяцев в специальном сосуде. 
'Из воздуха, который продували через этот сосуд, удалось 
извлечь 412,2 мг чистого эпагона. Он представляет собой 
жидкость желтого цвета — 2,2-диметил-3-изопропилиден- 
циклопропил-пропионат: 
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Реакцию самцов таракана вызывают 10-1! мкг эпагона, 
т. е. всего 80 молекул этого вещества. 

Самки термитов, вылетающие в брачный полет, выра- 
батывают эпагоны в пахучих железах, расположенных 
еду несколькими последними сегментами брюшка. 

осле кратковременного полета самка термита обламыва- 
ст себе крылья и немного отодвигает сегменты брюшка 
друг от друга, чтобы эпагон, выработанный ее пахучими 
железами, мог действовать на самцов. Один из самцов, 
также обломавший свои крылья, привлеченный запахом. 
эпагона, начинает бегать за такой самкой. При этом даже 
очень сильные посторонние запахи не сбивают его с пути. 
Если отрезать у самки термита вершину брюшка и насадить 
ее на небольшую палочку, то самец бегает за этой палоч- 
кой повсюду, куда бы ее не передвигали. Иногда бывает 
достаточно провести стеклянной палочкой несколько раз 
по брюшку самки термита, чтобы самцы начали бы бегать 
за такой палочкой. 

У самцов бабочек пахучие железы, вырабатывающие 
эпагоны, в большинстве случаев расположены в различ- 
ных частях брюшка. Их строение весьма разнообразно. 
Железы самцов семейства Папа!Чае представляют собой 
два объемистых трубчатых мешка, нередко простираю- 
щихся кпереди до четвертого сегмента брюшка и откры- 
вающихся наружу в складке между седьмым и восьмым 


сегментами (рис. 5). Внутренняя поверхность этих меш- 
ков покрыта длинными волосками, к основанию которых 
подходят протоки железистых клеток. Каждый волосок 
содержит канальцы или полости, открывающиеся наружу 
порами. Трубчатые мешки могут выворачиваться нару- 
жу наподобие пальцев перчатки. Тогда они приобретают 
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Рис. 7. Задняя нога самца 
бабочки ЗугсВ из ша[уае 
(по Иллигу) 

1 — голень; 2 — пучок волос- 
ков, служащих для испарения 
пахучего секрета 


вид цилиндрических отростков, отходящих под определен- 
ным углом от брюшка. Находящиеся на их поверхности 
длинные волоски расправляются, образуя характерные 
пучки или кисточки, снособствующие испарению паху- 
чего секрета (рис. 6). Обратное вворачивание желез про- 
исходит благодаря сокращению специальных мышц. 
У вершины брюшка открываются также пахучие железы 
многих нимфалид (МушрваН4ае) и медведиц (Атсае). 

Пахучие железы самцов некоторых других бабочек 
находятся в передней части брюшка. У бражников (ЗрЫт- 
219ае) они расположены в области плевральной складки 
между тергитами (спинными полукольцами) и стернита- 
ми (брюшными. полукольцами) первых двух сегментов 
брюшка. Обычно на втором сегменте имеется железистое 
поле, а на первом сегменте — пучок длинных волосков. 
Плевральная складка, содержащая пахучие железы, мо- 
жет выворачиваться наружу. При этом пучок волосков. 
25 
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Рис. 8. Самец тонкопряда Нерйа!аз Весйа 


А— вид с нижней стороны (из Мейзенгеймера); Б — поперечный разрез 

через заднюю голень (из ТШванвича); 1 — задняя голень; 2 — сумка на пер- 

вом сегменте брюшка, служащая для вкладывания задней голени; 3 — же- 
лезистая клетка; 4 — чешуевидный волосок 


смачивается пахучим секретом и постепенно испаряет его. 
Иногда пахучие органы самцов расположены на но- 
тах и состоят из групи одноклеточных желез, протоки ко- 
торых открываются у основания пучков длинных волосков. 
В состоянии покоя эти волоски вложены в хитиновый 
желобок, а при выведении пахучего секрета расходятся 
веером в разные стороны. У самцов толстотоловок (Нез- 
ремЧае) и совок (Мосцидае) такие органы находятся на 
толенях задних ног (рис. 7). У самцов некоторых тонко- 
прядов (Нер1аН4ае) задние голени сильно утолщены, 
а задние лапки рудиментарны (рис. 8). Голени содержат 
многочисленные железистые клетки, протоки которых 
открываются у основания чешуевидных волосков. В со- 
стоянии покоя задние голени таких самцов вложены в 
особые сумки на первом стерните брюшка, что предотвра- 
щает несвоевременное испарение пахучего секрета, а во 
время «брачных игр» широко растопырены. 
Видоизмененные волоски или чешуйки на брюшко, 
ногах или крыльях самцов бабочек, служащие для впиты- 
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вания и испарения пахучих секретов, называются андро- 
кониями (рис. 9). Они сильно отличаются по форме, раз- 
мерам и окраске от обычных волосков и чешуек. Основа- 
ние андрокония связано с одной или двумя железистыми 
клетками, вырабатывающими пахучий секрет. Внутрен- 


Рис. 9. Андроконии самцов бабочек (из Мейзенгеймера) 


А — АСрИНа ретбадасфу!а (разрез через андроконий на жил- 

ке крыла); Б — Р1е!1з пар!; В — Гусаепа 1сагиз; 1 — наруж- 

ная пора; 2 — резервуар пахучей железы; 3 — ядро желези- 
стой клетки; 4 — нерв; 5 — трахея жилки крыла 


няя часть андрокония имеет губчатое строение благодаря 
наличию разнообразных полостей и канальцев, открыва- 
ющихся наружу обычно многочисленными порами, рас- 
положенными продольными рядами. Андроконии некото- 
рых видов бабочек имеют только одну пору. 

На крыльях андроконии либо равномерно разбросаны 
почти по всей их поверхности, либо концентрируются ва 
определенных участках, образуя хорошо ограниченные 
«душистые пятна». У многих бабочек такие пятна резко 
выделяются на окружающем фоне поверхности крыла. 

Запах пахучих секретов самцов многих бабочек хоро- 
иго воспринимается обонянием человека. В большинстве 
случаев он напоминает запах цветов или плодов. Самцы 
капустницы (Р1ет1з Ъгаззсае) пахнут красной геранью, 
репницы (Р. гарае) — резедой, брюквенницы (Р. пар!) — 
цветами лимона, бархатницы (Забугиз зетее) — птокола- 
дом, тонкопряда (Нер!ааз Весба) — земляникой. Химиче- 
ская природа пахучих вещест самцов бабочек пока не 
установлена. 

Запах пахучих секретов самцов у одних бабочек толь- 
ко привлекает самок (например, у тонкопрядов), у других 
же — возбуждает их и вызывает половые рефлексы. Во 
время «брачных игр» самки Папа1$, привлеченные эпа- 
тоном, летят с развернутым хоботком сзади самцов. Когда 
самец садится на какое-либо растение, то самка прилетает 
туда же в поисках источника привлекающего запаха. Она 
продолжает искать его и после начала копуляции. Воз- 
можно, что биологическое значение андрокониев на крыль- 
ях самцов бабочек состоит в поддержании возбуждения 
самки запахом эпагона во время спаривания, когда же- 
лезы брюшка не могут выделять свой пахучий секрет. 

В пахучих железах самца тропического водяного кло-. 
па Геосегиз ш@1с\з образуется эпагон с запахом кори- 
цы, представляющий собой транс-гексен-2-ил-4-ацетат: 


СН—С0—0—СН.—СН=СН-—СН,_СН,—СНь. 


Самцы пауков (крестовика Агапеиз ишЬгаНсиз и №- 
рЫ]а ша4аразсат!етз!3) отличают половозрелых самок от 
неполовозрелых по их запаху, причем хитиновые покро- | 
_вы (кзувии), сброшенные самками при линьке созрева- | 


вания, действуют на самцов воз аю ывают 
у них половые рефлексы. Е буд РН 


Среди пресмыкающихся эпагоны вырабатываются у 
змеи и крокодилов. В клоаку змей открывается пара 
анальных мешков, содержимое которых обладает сильным 
запахом, привлекающим особей другого пола. У кроко- 
дилов в период спаривания, кроме анальных желез, на- 
чинают функционировать также челюстные железы, '‘про- 
токи которых открываются наружу на нижней поверхно- 
сти головы около углов рта (рис. 10). Они вырабатывают 
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Рис. 40. Расположение отверстий челюстных пахучих 
желез мадагаскарского крокодила (по Фельцкову) 


А — нижняя поверхность головы молодого крокодила; Б — 
часть нижней поверхности головы взрослого крокодила с па- 
хучей железой, немного выступающей из щелевидного отверстия 
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секрет с мускусным запахом. У аллигаторов пахучей ос- 
новой этого секрета является иакарол, состоящий из 2, 6- 
диметил-гептен-2-ола-7 и цитронеллола. 

У млекопитающих образование пахучих веществ, при- 
влекающих и возбуждающих особей противоположного по- 
ла,— весьма распространенное явление. Местом их выра- 
ботки служат различные железы кожи. Чаще всего такие 
железы располагаются в области наружных половых ор- 
танов или в непосредственном соседстве с ними, но могут 


_ встречаться и на различных других участках тела. 
ь . 5 


Обычно кожные железы млекопитающих делят на 
клубочковые (трубчатые) и сальные. В свою очередь, клу- 
бочковые железы подразделяют на эккриновые (потовые) 
и апокриновые (пахучие), а сальные — на простые и мо- 
дифицированные. «Пахучие органы» представляют собой 
большие грунпы кожных желез, которые могут состоять 
только из пахучих клубочковых или из сальных желез, _ 
хотя в большинстве случаев в их состав входят железы 
обоих типов. 

У каждого вида млекопитающих пахучие железы рас- 
положены на определенных участках тела. По их распо- 
ложению различают головные, туловищные, генитальные 
(в области половых органов), перинеальные (в области 
промежности), анальные, хвостовые и интердигитальные 
(межпальцевые) железы. Головные железы подразделяют 


Рис. 11. Голова самца четырехрогой анти- 
лопы (по Пококу) 
1 — отверстие протока преорбитальной 
чей железы (границы железы показаны пунк- 
тирной линией) : 


паху- 


на преорбитальные — кпереди от внутреннего края глаза 
(рис. 41), расположенные обычно в углублении кожи над 
соответствующей ямкой слезной кости (олени, антило- 
пы); супраорбитальные — над глазницей (мунтжак) ; и 


сочные — между глазом и ухом (индийский слон); Я 
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силлярные (рис. 12) — ниже глазницы (некоторые анти- 
лопы) и интермандибулярные — кпереди от вибрисс — 
толстых волос на морде (хищные). Имеются пахучие же- 
лезы, располагающиеся позади рогов (козы, серны), на 
шее (верблюды), в подмышечных впадинах (шимпанве, 


Йа 


Рис. 42. Голова молодой антилопы Апюре 
шахуе! (по Веберу) 
1 — отверстие максиллярной железы 


горилла), на спине (даманы), у основания хвоста (лиси- 
ца), на подошвах (соболь) и т. д. Однако пахучие ве- 
щества, вырабатываемые многими из этих желез, служат 
не для привлечения особей другого пола, а для иных це- 
лей, о чем будет сказано ниже. 

У некоторых млекопитающих хорошо развитые паху- 
чис железы имеются только у самцов. Так, например, са- 
мец утконоса характеризуется так называемой шпорной 
железой, расположенной в области бедра. Выводной про- 
ток этой железы тянется кзади и открывается у вершины 
особой шпоры. 

У самцов обезьян уистити множество пахучих желез 
содержится в коже мошонки. У самца кабарги (МозсВчз 
шозсЬегиз) непосредственно кпереди от складки пре- 
пуция (крайней плоти) находится мускусный мешок, 
содержащий мускус, запах которого воспринимается сам- 
ками на расстоянии около 2 км. У самцов летучих мышей 


мо 


разных видов пахучие железы могут располагаться в раз- 
ных местах: на лбу (РВуПогЫва), между ветвями нижней 
челюсти (ТарВо2оцз), на шее (Регориз), на груди (СВе!- 
тот@ез, Ашей1да), в области плеч (Ерошорйогиз), на 
нижней стороне летательной перепонки около локтевого 
сустава (Зассорегух) или в стенках особой кожной сум- 
ки позади корня полового члена (МосиНо). 

Если железы, вырабатывающие пахучие вещества, 
имеются у половозрелых особей обоих полов, то, как пра- 
вило, они развиты у самцов млекопитающих гораздо 
сильнее, чем у самок. Вероятно, у разных полов эти же- 
лезы отличаются не только по степени своего развития, 
но и химическим составом вырабатываемого ими паху- 
чего секрета. 

Пахучие вещества самок млекопитающих, привле- 
кающие и возбуждающие самцов, обычно вырабатывают- 
ся только во время течки. В остальные фазы полового 
цикла запах самок не привлекает самцов и не стимули- 
рует их к спариванию (исключения в этом отношении 
представляют многие приматы, у которых, однако, роль 
обонятельных раздражителей в половой жизни неизмери- 
мо меньше, чем у большинства остальных млекопитаю- 
щих). 

По-видимому, характерный запах самки, привлекаю- — 
щий самцов, зависит не только от придаточных желез по- | 
лового аппарата, но и от секретов других пахучих желез, 
расположенных в области нАружнвих половых органов и 
в иных местах тела. 

Секрет пахучих желез млекопитающих представляет. 
собой мавеподобную массу, обладающую сильным запахом — 
_и иногда окрашенную в определенный цвет. Как правило, 
он является смешанным продуктом, мазеподобная основа. 

_ которого вырабатывается сальными, а биологически актив-. 
ные вещества — пахучими железами. Часто секрет содер- 

жит смесь из нескольких пахучих веществ, составляющих 

по весу лишь небольшой процент его общей массы. | 

Типичным примером эпагона млекопитающих може 

_ служить мускус — красно-бурое вещество со опецифиче 

_ ским запахом. 

_Мускус представляет собой довольно сложный про- 

=. дукт, 0,5—2% которого составляет его АЗ основа — 
скот отииииалопантадрнанон): 
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Близки к мускону по химическому строению и сходны 
с ним по запаху пахучее вещество ондатры (Опата 21- 
Бе са) — экзальтон (циклопентадеканон): 


ЕН 
Н [е) 
Е. 
а. меН 
С \, Н С 
а | но НЫ 
ее — 
Н СН Сан 
\ и / 
ВЖЕ ИИ М ый о. 


РЕ, ы 


й пахучее вещество индийской виверры (У1\егга 2щфе- 
Фа) — цибетон (циклогептадецен-9-он): 


_ 
цибетон _ 


Мускусом пахнут также эпагоны выхухоли, пальмовых 
куниц (Рагадохагиз ВегтарВто@ из), мускусного пекари 
(Тауаззи ресаг!), летучих мышей (М со), обезъяны 
уистити (СаПИых ]ассваз), мускусной утки (Сана 
позсвава) и некоторых крокодилов. Очевидно, химическая | 
природа этих эпагонов значительно отличается от муско- 
на, экзальтона и цибетона, несмотря на сходство запаха. 

Вещества, которые у животных с внутренним оплодо- 
творением служат для сближения особей разного пола, | 
А. Бете называл «вторичными гамонами», стремясь под-_ 
черкнуть этим названием их аналогию с «первичными 
гамонами» яйца, привлекающими сперматозоиды. Однако 
для проведения подобной аналогии между гамонами и | 
указанными пахучими веществами нет никаких основа- - 
ний. Гамоны вырабатываются половыми клетками и дей 
ствуют непосредственно на другие половые клетки. Одни = 
гамоны действуют хемотактически, т. е. привлекают поло- | 
вые клетки другого пола для копуляции. Для них было 
предложено название «сиренины» !. Другие вызывают 
агглютинацию гамет, на которой основано проникновение 
сперматозоидов в яйцо. Их действие носит в основном о 
ферментативный характер. Между тем пахучие вещества, 
служащие для сближения особей разного пола, подобно. 


_ 4 


— время от времени брюшком или кончиком жала. Пахучие 


другим телергонам, вырабатываются специальными экзо- 
кринными железами и являются раздражителями дистант- 
ных хеморецепторов. Поэтому термин «вторичные гамо- 
ны» по существу неправилен и может только внести 


путаницу в классификацию биологически активных ве- 
ществ. 


ПАХУЧИЕ СЛЕДЫ И МЕТКИ — 
одмихнионы 


Одмихнионами называются такие пахучие вещества, ко- 
торые животные наносят на почву или окружающие 
предметы и используют в качестве ориентиров на терри- 
тории при добывании пищи и других видах активной 
деятельности. Одмихнионы служат также пахучими мет- 
ками, указывающими на занятость данной территории 
определенной особью или семьей. 

Особенно важное значение имеют одмихнионы у 0б- 
щественных насекомых. С их помощью ‘создаются паху- 
чие следы от гнезда к источникам пищи. От них зависит 
специфический запах каждого термитника, муравейника 


- или пчелиного улья. 


Ползающие термиты оставляют пахучие следы, помо- 
гающие им находить дорогу от гнезда к источникам дре- 
весины. Обычно одмихнионы термитов вырабатываются 
специальными ‚ железами, выводные протоки которых 
открываются на четвертом стерните брюшка. Эфирный 
экстракт из этих желез оказывает на термитов такое же 
действие; как пахучие следы, нанесенные их собратьями. 
Запах пахучего секрета специфичен для каждого вида. 
У термитов 700егторз!з пеуа4епяз и Мазибцегтез 
согп!оега одмихнионы образуются железами пятого 
сегмента брюшка и накапливаются в специальном резерву- 
аре между четвертым и пятым стернитами, откуда по- 
падают на поверхность почвы или различных предметов, 
по которым ползает термит. 


Большинство муравьев с помощью одмихнионов остав- 


_ ляет пахучие следы вдоль «муравьиных дорог». Они нано- 
`сят эти вещества на поверхность почвы, прикасаясь к ней 


Г. 


и, 3 Я. Д. Киршенблат › : 


следы легко удается наблюдать у многих муравьев (Та- 
3113, 50епорз1з, Сгетаюсазег, Рвео]е, Мопотогйит, 
Мугииса и др.). Запахи одмихнионов обладают узкой ви- 
довой специфичностью и различаются даже у близких 
видов. Муравьи следуют по пахучим следам только своего 
вида, не сворачивая на следы других видов муравьев, ко- 
торые многократно перекрещиваются с их следами. 

Если на длинных дорогах, по которым движутся ука- 
занные муравьи, на небольшом расстоянии уничтожить 
пахучий след, то среди них наступает замешательство и 
движение на этом участке застопоривается. Только когда 
единичные муравьи перебегут это пространство и нанесут 
на него новые пахучие следы, нормальное движение на 
дороге восстанавливается. 

Следы многих видов муравьев только стимулируют 
рабочих особей следовать вдоль них, не давая другой до- 
полнительной информации. Однако некоторые виды му- 
равьев наносят свои следы в виде полос или пятен, име- 
ющих ясную форму, которая дает муравьям возможность 
определять направление, в котором эти следы были про- 
ложены. 

У огненного муравья (30]епорз!з заеу1ззНпа) одмих- 
нион вырабатывается железой Дюфура и наносится на 
почву прерывистыми прикосновениями конца выдвину-. 
того жала, подобно тому, как писчее перо наносит чернила 
на бумагу (рис. 13). Если рабочий муравей встречает на 
своем пути такой пахучий след, то он начинает ползти 
вдоль него в сторону усиления запаха. Пахучий след, 
нанесенный одним огненным муравьем, довольно быстро 
испаряется и перестает восприниматься другими рабочими 
муравьями в среднем через 104 сек. (рис. 14). За это вре- 
мя муравей успевает проползти около 40 см. По-видимому, 
это максимальное расстояние, на котором разные особи 
огненного муравья могут общаться между собой с помо- 
щью одмихниона 18. ^^ _ 

Интенсивность пахучего следа, проложенного муравья- 
ми, может служить показателем количества пищи, име- 
ющейся в том месте, куда ведет след. Направляясь к му- 
равейнику, муравьи наносят пахучие следы только тогда, 
когда они добыли пищу. Чем больше было пищи в данном 
месте, тем большее чибло муравьев наносит пахучие сле- 
ды на обратном пути, тем интенсивнее оказывается запах 
следа и тем большее число новых муравьев он привле- 
кает. По мере того как пищевые ресурсы исчерпываются, 
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Рис. 43. Рабочая особь огненного муравья, наносящая пахучий след 
с помощью жала (по Вильсону) 


уменьшается число возвращающихся муравьев, нанося- 
щих новые пахучие следы. Запах старых следов вскоре 
перестает восприниматься муравьями и их приток к 
исчерпанному источнику пищи прекращается. Быстрое 
испарение пахучих следов имеет для муравьев важное 
биологическое значение. Если бы такие следы сохраня- 
лись в течение длительного времени, то муравьи продол- 
жали бы напрасно ползать по старым дорогам, уже утра- 
тившим свое значение. 

Своеобразен способ употребления одмихнионов у не- 
которых муравьев, живущих в полупустынях и пустынях 
(например, у Рогушугтех и Еогейиз). У них особенно 
сильно развиты пахучие железы, вырабатывающие од- 
михнионы. Между тем в местах, где они живут, почва 
и песок днем очень сильно нагреваются солнцем и при- 
косновение брюшком к почве для нанесения пахучих 
следов было бы нерациональным. ‚Эти муравьи на длин- 
ных ногах очень быстро бегут по горячему песку, при- 
подняв брюшко кверху. Они прямо выделяют свои одмих- 
нионы в окружающий воздух, тде их запах при отсутствии 
ветра продолжает ощущаться в течение некоторого вре- 
мени, подобно запаху выхлопных газов автомобиля. Воз- 
дух, насыщенный запахом одмихниона, служит ориенти- 
ром при передвижении других особей муравьев из того же 


‚ муравейника. , 
У различных муравьев одмихнионы могут вырабаты- 


ваться разными железами. Представители подсемейства 
Зи 


бремя = 55 сек 


Время = В0сек 


бремя = 100сек 
10 


Рис. 14. Форма пахучего следа огненного муравья на стекле 
(по Вильсону и Боссерту) 


РоЙсподегтае вырабатывают их в железистом вентраль- 
ном органе, выводной проток которого открывается нару- 
жу между шестым и седьмым стернитами брюшка. 
Одмихнионы у ичел подсемейства МеНроштае обра- 
зуются в мандибулярных железах. Такая железа состоит 
из «железистой части» и резервуара, узкий проток кото- 
рого открывается наружу у основания жвалы. Благодаря 
особому запирательному механизму у отверстия протока 
пчела может выборочно наносить секрет мандибулярной 
железы на определенные предметы. У этих пчел нет 
«языка танца», столь характерного для медоносной пче- 
лы. Пчела, обнаружившая корм, должна сама указывать 
: путь к нему другим рабочим пчелам своей семьи. Одной 
к ® врительной ориентировки для этого оказывается недо- 
ССЬ статочно. «Ведущая» пчела время от времени касается 
та своими жвалами отдельных стеблей травы, веток, камней. 
З и других предметов, служащих заметными ориентирами, 
_и наносит на их поверхность секрет мандибулярных же- 
_ лез, содержащих одмихнион. 


у 
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Сходным образом поступают и шмели. По утрам из 
гнезда шмелей ВошБиз Вомогит первыми вылетают сам- 
цы, которые наносят на различные предметы вокруг гнез- 
ла и вдоль путей полета капельки секрета мандибуляр- 
ных желез. Эти капельки служат пахучими метками и 
помогают ориентироваться другим особям той же шмели- 


ной семья. Пахучей основой этого секрета является фар- 
несол: 


СНз—С=СН—СН,—СН.—С=СН—СН.—СН.—С=СнН—СН.ОН 
| 
СН СНз бы, 


У рабочих особей медоносной пчелы между шестым и 
седьмым тергитами брюшка имеется глубокая кожная 
сумка, содержащая пахучие железы, и способная вывора- 
чиваться наружу в виде валика. Эта сумка была описана 
в 1883 г. известным русским зоологом Н. В. Насоновым {9 
и поэтому часто называется железой Насонова. Когда 
пчела насасывает в зобик обильный корм, лишенный 
сильного запаха, она выворачивает наружу железу На- 
сонова и запах ее пахучего секрета пронитывает воздух 
и окружающие предметы на месте кормления. Этот запах 
привлекает других рабочих пчел к источнику корма. Не- 
даром пчелы-разведчицы, прилетая повторно к этому ис- 
точнику, сначала несколько минут летают над ним с вы- 
вороченной наружу железой Насонова, пропитывая воз- 
дух ее пахучим секретом. : ; 

Спрашивается, какое же биологическое значение 
имеет у медоносной пчелы ароматный секрет железы На- 
сонова. Ведь пчелы-разведчицы сообщают о наличии 
обильного корма другим пчелам еще в улье в виде харак- 
терного «танца». Этот «танец» содержит информацию не 
только о направлении, в котором находится корм, но и о 
расстоянии до него. На основании этих сведении пчелы 
летят в нужном направлении, пролетают определенное 
расстояние, а дальше руководствуются запахом цветов, с 
которых пчела-разведчица принесла в улеи нектар или 
м. запах некоторых цветов очень слаб, а кормуш- 
ки с чистым сахарным сиропом не обладают запахом, 
воспринимаемым обонянием пчел. иена 

_чий секрет железы Насонова придает характерны сх 
_ источникам корма и привлекает к и остальных ро 
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чих пчел. На душистых цветах этот запах тоже служит 
пчелам дополнительным указателем места обильного 
взятка. 

Кроме того, запах секрета железы Насонова служит 
пчелам пахучим ориентиром, указывающим местополо- 
жение улья. Когда молодые пчелы вылетают в «учебные» 
полеты, на прилетной доске улья перед летком выстраи- 
вается некоторое количество пчел, которые, приподняв 
вершину брюшка и выворотив наружу железу Насонова, 
быстрыми движениями крыльев гонят от себя воздух, 
пропитанный запахом ее секрета. Особенно наглядно 
можно убедиться в значении запаха железы Насонова, 
если передвинуть улей с обычного его места на другое, 
находящееся на небольшом расстоянии. В этом случае 
пчелы-сборщицы прилетают точно туда, где улей нахо- 
дился раньше, и в течение некоторого времени не обра- 
щают никакого внимания на улей, даже если он был пе- 
редвинут всего на несколько десятков сантиметров. Одна- 
ко как только одна из пчел-сборщиц случайно сядет на 
передвинутый улей, она сразу же выворачивает наружу 
железу Насонова и начинает оживленно трепетать 
крыльями. Остальные пчелы воспринимают занах ее сек- 
рета и сразу же устремляются к своему улью. 

Запах секрета железы Насонова напоминает аромат 
цветов медоносного растения мелиссы, а иногда кажется 
сходным с запахом плодов айвы. Пахучей основой этого 
‘секрета является гераниол. 

Многие млекопитающие при передвижении по меет- 
‚$ ности наносят выделения особых пахучих желез на по- 

верхность различных предметов, в особенности таких, ко- 
в торые могут служить хорошими ориентирами. Одмихнио- 
р ны, содержащиеся в этих выделениях, по-видимому, явля- 
. ‚ ются довольно стойкими веществами. Их запах может 
: восприниматься в течение значительного времени живот- 
ее ными, обнюхивающими эти ориентиры. 
ры Особенно часто одмихнионы млекопитающих образу- 
н ’ ются в анальных железах, открывающихся в заднюю. 
Пе кишку (рис. 15). Содержимое анальных желез может вы- 
ы давливаться сокращением соответствующих мышц во вре- 
Е мя дефекации и придавать характерный запах экскремен- 
там. Однако нередко животные специально прижимают. 
область анального отверстия или выпячивающиеся 60609" 
ки анальных желез непосредственно к поверхности пред 
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р. на которых они оставляют свой «пахучие метки». 
с оаевми продуцируются анальными железами у псо- 
вых (собаки, волки, лисицы), куницеобразных (хорек, 


га 7 
в оарсуков и некоторых грызунов (суслики, 


Рис. 15. Область анального | 
отверстия альпийского сур- | 
ка (по Шатену) 


1 — выступающие сосочки 
анальных желез 


Пахучие метки указывают на занятость данной тер- 


ритории определенной особью, семьей или стадом и как 
бы предупреждают об этом других особей того же вида. 
Они способствуют более равномерному распределению 
особей животных одного вида в пределах населяемой им 
территории. Таким образом, пахучие метки уменьшают 
остроту внутривидовой конкуренции и способствуют рас- 
селению вида на новые, еще не занятые им пространства. 
Выработка одмихнионов оказывается в процессе эволю- 
ции полезным признаком и закрепляется естественным 
отбором. 

Существуют животные (кошки и лемуры), у которых 
для нанесения пахучих меток служит моча, обладающая 
сильным запахом. Лемуры, не имеющие специальных па- 
хучих желез, выпускают несколько капель мочи себе на 
ладони и втирают их в кожу подошв. У остальных млеко- 
питающих одмихнионы вырабатываются п желе- 
зами, расположенными на разных участках тела. тополь 
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зование секретов определенных кожных желез для обоз- 
начения занятости территории установлено многочислен- 
ными наблюдениями воологов над животными, 
содержащимися в зоологических садах или обитающими 
в природных условиях. Например, у анжилопы гарна 
(Апйоре сегу!сарга) самец вырабатывает одмихнионы в 
преорбитальных железах, расположенных кпереди от 
внутреннего угла глаза. Эти железы настолько велики, 
что человек легко может ввести кончик своего указатель- 
ного пальца в их проток. Антилопа произвольно расши- 
ряет или суживает отверстие этого протока. Секрет желез 
окрашен в черный цвет, напоминает по своей консистен- 
ции воск и имеет сильный характерный запах. Самец 
постоянно наносит «пахучие метки» на легко заметные 
предметы (выступающие ветви и стебли растений). 
При трении расширенного отверстия протока преорби- 
тальной железы о поверхность этих предметов на них 
остаются значительные порции секрета. Каждый самец 
этого вида метит таким образом определенную террито- 

рию, которую он защищает от других самцов. : 
У серны (Вар!сарга гар!сарга) одмихнионы выраба- 

тываются в железах, расположенных позади рогов. 
Эти железы функционируют только в период половой 
активности и тогда достигают размера лесного ореха. 

Серна наносит небольшое количество пахучего секрета 
на поверхность небольших кустарников и совсем тонких 
ветвей деревьев. р 
а У многих парнокопытных секрет желез, открыва- 
ющихся между копытцами, служит не только для смазы- 
вания поверхности копыт, но содержит также одмихнио- 
ны для оставления пахучих следов во время передвиже- 
ния животного. У соболя одмихнионы, вероятно, выраба- 

_ _ тываются подошвенными железами ?'. 

ом Пахучие железы некоторых лемуров расположены на 
внутренней стороне предплечий и около подмышечных 
о впадив. У самцов они развиты сильнее, чем у самок. Са- 
ыы -мец мадагаскарокого кошачьего лемура (Гетпиг саба) в 
_  бостоянии возбуждения трет конец своего длинного пу- 
шистого хвоста о имеющийся на предплечье роговой вы- 
ступ и расположенную вблизи от него пахучую железу, 
7 Е раз изгибая хвост над головой. Потом он заги- 
_бает хвост кпереди, зажимает его между туловищем ий. 
передними конечностями и поочередно трет кончиком 
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хвоста обе пахучие железы. Иногда он поднимает куск 
дерева и крупные листья или хватает ветки и ная 
к туловищу, проводит вдоль них той частью предплечий 
где находятся пахучие железы, нанося пахучие метки на 
эти предметы. У гапалемура на предплечьях около паху- 
чих желез имеется по нескольку роговых сосочков обра- 
зующих как бы подобие щетки, которой этот лемур трет 
свои хвост, нанося на него пахучий секрет. Самцы черно- 
го лемура трут предплечья о ветви деревьев, оставляя на 
них пахучие метки. 

У самца сумчатой летяги (Ребамгиз Бгеу1серз рарча- 
пиз) пахучие железы расположены на лбу, а у самки — 
на груди. Самец трется лбом о грудь самки, примешивая 
запах одмихниона лобной железы к секрету ее пахучей 
железы. Таким образом, он метит своим запахом пахучий 
секрет самки, чтобы другие самцы, обнюхивая ее пахучие 
следы, были бы «информированы», что у данной самки 
уже есть самец. 

В препуциальных железах бобра образуется «бобро- 
вая струя» — сиропообразная масса с характерным запа- 
хом. Сначала она окрашена слабо, а затем темнеет. Боб- 
ровая струя представляет собой сложную смесь, содержа- 
щую, по меньшей мере, 45 различных веществ. Нанесен- 
ная на землю или на различные предметы, она служит 
пахучей меткой для особей другого пола. 
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ХИМИЧЕСКИЕ СИГНАЛЫ ТРЕВОГИ — 
ТОРИБОНЫ _ 


Торибонами называются вещества, вызывающие у 
остальных особей того же вида реакции тревоги, бегства 
пли активной обороны. Наличие таких веществ установ- 
лено у общественных насекомых, рыб и головастиков 
ой жабы. . 
аи пчела жалит врага, то одновремен- 
но с ядом она выделяет торибон, запах которого вызы- 
вает ярость остальных пчел. Они устремляются на врага, 
стараясь ужалить его поблизости от того места, куда он 


[2 


был ужален первой пчелой. › в 


: м МЗ 


содержится приблизительно 1 мкг 


Обычно рабочая пчела не может вытащить обратно 
свое жало из кожи позвоночных, так как оно имеет 
12 зубцов, направленных остриями назад. Жало остается 
торчать в коже врага и отрывается вместе со всем жаля- 
щим аппаратом и его железами от тела пчелы. Отрыв 
этот происходит по точно определенным анатомическим 
границам. Потеря жала при ужалении врага, влекущая за 
собой смерть рабочей пчелы, имеет для семьи медоносных 
пчел определенное биологическое значение. Во-первых, 
яд, содержащийся в резервуаре ядовитой железы, про- 
должает поступать в тело врага еще в течение некоторого 
времени после отрыва жалящего аппарата от тела пчелы. 
Во-вторых, ужаленный враг метится торибоном и стано- 
вится, даже несмотря на бегство, объектом нападения 
других пчел, находящих его по запаху торибона. 

Пчелы выделяют торибон не только при ужалении. 
Если на прилетной доске улья захватить пинцетом рабо- 
чую пчелу, кратковременно сдавить ее, а затем отпустить, 
то эта пчела приподнимает брюшко, широко открывает 
клоаку, обнажает жало и, быстро трепеща крыльями, на- 
чинает бегать среди других рабочих пчел, что вызывает 
у них сильное возбуждение. 

От оторванного жала рабочей пчелы исходит запах, 
напоминающий запах бананового масла. Такой же, но го- 
раздо более слабый запах ощущается при обнажении жа- 
ла пчелы. У маток, а также у молодых рабочих пчел в 
первые сутки после их выхода из куколок оторванные 
жала не имеют этого запаха и не вызывают агрессивной 
реакции пчел. По-видимому, торибон образуется двумя 
-группами одноклеточных желез, протоки которых откры- 
ваются на наружной поверхности квадратных пластинок, 
представляющих собой видоизмененные боковые части 
девятого тергита брюшка. . 

„Одним из активных компонентов торибона медонос- 
ной пчелы является изо-амил-ацетат, который удалось 
экстрагировать из жал рабочих пчел. В каждом жале 


изо-амил-ацетата. 


пытаются 9жалить ватные 


шарики с оторванными пчелиными жалами, содержащи- 


гай 


ми соответствующее количество торибона. Вещество это 
очень нестойко, и пчелы перестают ощущать его запах 
уко через 10 мин. (при 20. С). 

У общественных ос (У езра вегташса и У. ущеашз) 
торибон образуется ядовитой железой и сразу же приме- 
яшивается к яду. 

Прежде чем ужалить врага, оса опрыскивает его мел- 
кими капельками яда. Торибон, примешанный к яду, 
вызывает агрессивную реакцию остальных рабочих ос, 
которые набрасываются на врага, жалят его и кусают 
челюстями. 

Торибоны обнаружены у многих видов муравьев. 
Разные муравьи реагируют на эти вещества неодинаково. 
Их реакция зависит как от особенностей биологии вида, 
так и от концентрации торибонов в окружающем возду- 
хе. Небольшие дозы торибона привлекают рабочих осо- 
бей и солдат, иногда не вызывая у них других реакций. 
Если торибоны выделяются в большей концентрации, то 
муравьи одних видов закапываются в землю или забира- 
ют личинок и куколок и переселяются из муравейника в 
другое место. Муравьи других видов яростно обороняют- 
ся и сами нападают на врага. 

У различных муравьев торибоны образуются разными 
железами: мандибулярными (большинство видов подсе- 
мейств Мугийсшае, Сатропойпае и РогуПпае), аналь- 
ными (По|Нсводегтае), железой Дюфура (Газз и 
Р!ар1]ер!з). Иногда они образуются также ядовитой же- 
лезой и примешиваются к ее яду (Мугийотае). 

В мандибулярных железах рабочих особей жатвен- 
ного муравья (Роропотугтех Ба@йз) образуется тори- 
бон, привлекающий других особей своего вида и вызы- 
вающий у них защитные реакции. Это пахучее вещество, 
выведенное наружу, быстро диффундирует в окружаю- 
щий воздух. Зона активного действия торибона, выпу- 
щенного одним муравьем, при неподвижном воздухе, 
имеет форму шара. Через 13 сек. она достигает макси” 
мальных размеров и имеет радиус около 6 см, а ео 
начинает уменьшаться. Слабые концентрации торибона 
во внешних слоях этой зоны привлекают муравьев к 
источнику запаха. Более сильные концентрации в цент” 
ральной части зоны радиусом около 8 см аа. 
муравьев оборонительную реакцию. Уже ры Е 
после выведения торибона из железы его конц р 
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в воздухе оказывается ниже воспринимаемой и действие 
на муравьев прекращается. . 

Локальность и кратковременность деиствия химиче- 
ского сигнала тревоги у жатвенного муравья биологи- 
чески весьма целесообразны. В муравейнике очень часто 
бывают небольшие повреждения и различные мелкие 
неполадки, туда постоянно вторгаются  разнообраз- 
ные насекомые и другие мелкие животные. Если бы 
действие сигналов тревоги, издаваемых единичными 
муравьями, не ограничивалось сравнительно небольшим 
пространством, а сразу распространялось бы на весь му- 
равейник, то это постоянно нарушало бы его нормальную 
жизнедеятельность. Ведь для устранения мелких непола- 
док и уничтожения вторгнувшихся в муравейник насеко- 
мых достаточно привлечения небольшого числа муравьев. 

У жатвенного муравья интенсивное выделение тори- 
бона вызывает закапывание в землю всех муравьев свое- 
го вида в зоне с радиусом до 5 см. Закапывающиеся 
муравьи, в свою очередь, выделяют из мандибулярных 
желез торибон, благодаря чему реакция тревоги быстро 
распространяется по муравейнику. 

У кочевых муравьев-эцитонов (ЕсИоп) феакция тре- 
воги, вызванная секретом мандибулярных желез, выра- 
жается в крайне агрессивном поведении. Муравьи-листо- 
резы (АШа зех4епз) вырабатывают в мандибулярных 
железах смесь из нескольких веществ, обладающих раз- 
ными запахами. Из этих веществ наиболее агрессивную 
реакцию у солдат муравьев вызывает цитраль: 


СНз 


НС | 
уб=сн—енз—сн.—с=сн—сно 
НзС 
Солдаты муравьев-листорезов с растопыренными челю- 
стями устремляются к источнику запаха и там начина- 
ют кромсать на кусочки все живое. При отсутствии вра- 
га они раздирают на части друг друга. Смесь пахучих 
веществ, входящих в состав секрета мандибулярных же- 
лез, вызывает значительно более сильную реакцию, чем 
я чистый цитраль 2. | 
Е Секрет мандибулярных желез муравья Газаз Рае 
| 105из вызывает возбуждение и оказывает токсическое 
и действие на других муравьев. По данным итальянского’ 
ь. о ученого М. Павана?, активным фактором этого секрета 
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является дендролазин, или В-(4,8-деметил-нонадиен-3,7- 
ил)-фуран: , 
нс сн сн Е 
—. . ] 


В анальных железах муравьев образуются разные со- 
единения: иридомирмецин (у 1114отугтех Вупи 3) , гепта- 
нон (у П1Чотугтех рги!по$$), иридодиал, метилгепте- 
нон и пропил-изобутил-кетон (у Таршоша т1оеггиилт): 


: Нз СНз 
| 
} СН. СН СН.СН 
АК их 
к СН.С=0 Н.С СН’СНо 
ЖЕ ЕЕ] 
НС—СН в. - НС—СН 
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СНз СН. СНз снНо 
Иридомирмецин Иридодиал 
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г не" 
У=ен-—сн»—сн:—С—СН 
НзС : 
Метилгептенон 
: [8 
НС . | . 
усн-сн,-©—сн:—Сн—Сн | 
НзС 
;. Пропилизобутилкетон 


_ В 1938 г. немецкий физиолог Карл Фриш?" обнаружил 
у рыб особое вещество, вызывающее характерную реак- 
цию бегства у других особей того же вида. Если повредить 
кожу у одного гольяна (Рнохшиз 1ае\15) и затем снова 
‘опустить эту рыбу в воду, то все остальные гольяны той 
_ же стайки начинают энергично пропускать воду через рот 
‘и жаберные щели, а через 30—60 сек. быстро опускают- 
ся на дно или прячутся в различные укрытия. Фриш по- 
° казал, что эта реакция вызывается веществом, содержа- 


4 41 


_ только с 65-го дня реакция испуга на действие торибона 
_ становится закономерной. П 


_ связано не столько с абсолютным возрастом мальков, сколь- 
_ КО с достижением ими определенной и развития. 


щимся в коже гольяна, которое действует на обонятель. 
ные рецепторы. После перерезки обонятельных нервов 
рыбы перестают реагировать на это вещество. 

Вещества, вызывающие такие реакции у рыб, Фриш 
назвал «веществами испуга», один его ученик 9. Куль. 
цер * называл их «предостерегающими веществами», а дру- 
гой — В. Пфейффер *°— «веществами тревоги». Мы отно- 
сим эти вещества к группе торибонов. 

Торибоны широко распространены у морских и прес- 
новодных рыб. Пфейффер обнаружил их у рыб из се. 
мейств Сурги!Чае, СоБ4ае, Сабазюпидае и СВагас!ае, 
а также из нескольких семейств подотряда ЗПаго1аеа. 
Торибоны вызывают реакцию у рыб не только своего, но 
и некоторых других видов. Однако у разных рыб, по-види- 
мому, они неодинаковы. Химическая природа торибонов 
рыб пока не установлена. 

В зависимости от образа жизни рыбы отвечают на дей- 
ствие торибона одной из следующих трех реакций: 1) ста- 
новятся совершенно неподвижными (такая реакция ха- 
рактерна для пескаря, гольца и других придонных рыб, 
обладающих защитной окраской); 2) всплывают к по- 
верхности и иногда даже выпрыгивают из воды; 3) пря- 
чутся в различные укрытия. 

Торибоны образуются в особых колбовидных клетках 
кожи рыб, названных «клетками вещества испуга». От 
пругих секреторных клеток эпидермиса они отличаются. 
центральным расположением ядра и отсутствием непо- 
средственного контакта с поверхностью тела (рис. 16). 
Колбовидные клетки имеются только в коже тех видов 
рыб, которые вырабатывают торибоны. 

Фриш экстрагировал 0,2 г кожи гольяна в 200 мл воды 
и приготовлял разные разведения этого экстракта, опре- — 
деляя их активность на стайке гольянов. При разведении = 
экстракта в 50 раз реакция испуга наблюдалась в 83% 
случаев, при разведении в 100 раз — в 74% и при разве- 
дении в 500 раз — в 41% случаев. При разведении в 1000 
раз реакция наступала только у немногих, особенно чув- 
ствительных особей. Мальки гольяна начинают реагиро- 


вать на торибон на 46-й день после выхода из икры, но 


у 


ыы 
и 
ервое появление этой реа: 


Среди амфибий наличие торибона установлено у голо- 
вастиков обыкновенной жабы. При любом а 
кожи этот торибон попадает в окружающую воду. Все 
остальные головастики, находящиеся поблизости, немед- 
ленно устремляются на дно водоема или уплывают В 
стороны. Приблизительно через 20 мин. все головастики 


«>; 


Се 


_ Рис. 46. Срез через кожу костистой рыбы (из Бючли) 


1 — эпидермис; 2 — слизистая клетка; 3 — колбовидная клетка; 
4 — основной слой эпидермиса; 5 — кориум 


вновь собираются на прежнем месте. Торибон действует 
на обонятельные рецепторы. После перерезки обонятель- 
ных нервов головастики перестают реагировать на него. 

Достаточно даже сравнительно слабого давления на 
кожу головастика обыкновенной жабы, чтобы в воде соз- 
далась концентрация торибона, вызывающая бегство всех 
остальных головастиков. На спинной стороне тела кока. 
содержит приблизительно в два раза больше торибона, 
чем на брюшной. Головастики начинают реагировать на 
торибон сразу же после вылупления из икринок, чувстви- 
тельность их достигает максимума перед наступлением 


метаморфоза. > а 
Буфотоксин и ‘у-буфотоксин вызывают У головастиков 


_ жабы такую же реакцию бегства, как экстракты кожи, 


‘содержащие торибон. Эти вещества активны в разведении 
41:2400 000. Их абсорбционные спектры и распределение 
при хроматографии на бумаге очень сходны с теми же 


УЕ ТА? о 


показателями вещества, содержащегося в экстракте ко. 
жи головастиков обыкновенной жабы и вызывающего 
«реакцию бегства». 


МОДИФИКАТОРЫ ПОЛОВЫХ СВОЙСТВ — 
ГОНОФИОНЫ ры 


Гонофионами называются вещества, вырабатываемые по- 
ловозрелыми особями животных и вызывающие форми- 
рование или изменение признаков пола у других особей 
своего вида. 

К гонофионам относится бонеллин, образуемый поло- 
возрелыми самками морского червя ВопеШа ув. 
Взрослая самка этого червя, относящегося к классу эхиу- 
рид, имеет сравнительно толстое тело длиною около 7 см 
и тонкий, раздвоенный на вершине хобот длиною свыше. 
90 см. Самка становится‘ половозрелой только на втором 
тоду жизни и продолжает расти еще в течение несколь- 
ких лет. Карликовый самец достигает 1—3 мм в длину и 
живет в половых протоках или выделительных органах 
(нефридиях) самки. Если личинки развиваются в отсут- 
ствие половозрелой самки, то 87% из них превращают- 
ся в самок и только 13% в карликовых самцов. Если же 
личинок поместить в воду, в которой находится полово- 
зрелая самка, то почти все они прикрепляются к ее хобо- 
ту и в течение 3 дней подвергаются воздействию ее гоно- 
фиона. Потом личинки отваливаются и через 2—3 неде- 
ли превращаются в карликовых самцов. 

Установлено, что превращение личинок в самцов вы- 
зывают водные экстракты из высушенной ткани хобота_ 

у или кишки половозрелой самки. Гонофион проникает из 
[ хобота самки в передний конец тела прикрепившихся к 
еж ней личинок и постепенно распространяется по направ- 
те: лению к их заднему (концу. Если дать личинкам возмож- 
‘ность пробыть прикрепленными к хоботу только несколь-. 
ко часов, а затем изолировать их от самки, из них 
развиваются интерсексуальные формы, передний конец 
тела которых обладает признаками самца, а задний — 
признаками самки. = — те В 


У многощетинкового червя ОрБтгуотосВа риегИз по- 
ловозрелые самки выделяют в окружающую воду веще- 
ство, влияющее на развитие признаков пола других 0со- 
бей в мужском направлении. 

Образование гонофионов установлено у брюхоногих 
моллюсков из рода Стер19ща. Для этих гермафродитных 
моллюсков характерна протерандрия, т. е. молодая особь 
сначала проходит функциональную фазу самца, а затем 
фазу самки. Лишь небольшая часть молодых особей пре- 
вращается в самок, не проходя предварительно фазы сам- 
ца. Самки выделяют в окружающую морскую воду гоно- 
фион, вызывающий быстрый переход молодых особей в 
фазу самца и длительную задержку их на этой фазе раз- 
вития. У тех моллюсков, которые уже начали превращать- 
ся из самца в самку, гонофион вызывает восстановление 
строения и функции мужского полового аппарата. Гоно- 
фионы моллюсков Сгер14а обладают видовой специфич- 
ностью. | 

Половозрелые особи общественных насекомых (терми- 
тов, муравьев и пчел) вырабатывают вещества, подавля- 
ющие развитие половых желез у остальных особей той же 
семьи. 

Непрерывным потоком бегут рабочие особи термитов 
к центральной (родительской) камере термитника, тде 
живут половозрелые самка и самец, вырабатывающие 
привлекающие их телергоны. Здесь рабочие отдают самке 
и самцу принесенный корм и жадно облизывают их, сли- 
зывая выпот, выступающий на покровах брюшка, и ка- 
пельки жидкости, появляющиеся из анального отверстия. 
У некоторых видов термитов рабочие особи теребят рото- 
выми частями и даже кусают складки покровов самки, 
стимулируя выделение телергонов. Затем они уползают в 
другие части термитника, а их место занимают другие 
рабочие особи. _ А 

Эти телергоны тормозят развитие половых желез и 
превращение личинок и нимф в так называемых заменя- 
ющих половых особей. Действие таких веществ было 0со0- 


бенно убедительно показано опытами швейцарского 300-. 


лога М. Люшера? над термитами Ка1о{егтез гау1соИз 
В каждой колонии этого вида термитов имеются только 
две половые особи — один самец и одна самка. Если уда- 
лить их, то часть нимф вскоре превратится в «заменяю- 
щих» половых особей, отличающихся от обычных самцов” 
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‚ происходило совсем. Это дало `Люшеру основание предпо- 


_ относящиеся к другим кастам, также вырабатывают телер- 


_ касты. Так, например, в колонии термитов Йообегторз!5 
 апаузИсоз в первый год ее существования имеется толь- 


и самок меньшими размерами тела, более слабым разви- 
тием глаз и наличием коротких зачатков крыльев. Но из 
многочисленных «заменяющих» половых особей уже чь. 
рез несколько дней остаются живыми только один самец 
й одна самка, а все остальные уничтожаются термитами. 
Каждая личинка и нимфа потенциально способны превра- 
титься в «заменяющую» половую особь. Однако телергоны 
половозрелых особей препятствуют такому превращению. 

По данным Люшера, самец и самка термитов выраба- 
„тывают разные гонофионы. Сам по себе гонофион самца 
не оказывает заметного действия на личинок и нимф. 
Гонофион самки несколько тормозит их превращение в 
половозрелых «заменяющих» самок. Но при одновремен- 
ном действии гонофионов самца и самки превращение 
личинок и нимф в «заменяющих» половых особей прекра- 
щается полностью. 

Для выяснения вопроса о месте образования гонофио- 
нов у термитов были поставлены следующие опыты. Две 
колонии термитов Ка|обегтез Йау1соШз разделялись двой- 
ной перегородкой, через которую особи из разных коло- 
ний не могли прикасаться друг к другу усиками или рото- 
выми частями. В каждую колонию помещалось по одному 
половозрелому самцу. Половозрелая самка закреплялась 
в перегородке между колониями таким образом, чтобы ее 
толова и грудь находились в пределах одной колонии, а 
брюшко — в пределах другой колонии. Большинство за- 
крепленных в перегородке самок было съедено термитами. 
Остались живыми только две самки, одна из которых про- 
жила 16, а другая — 27 дней. В тех случаях, когда самка 
оставалась живой, в колонии, где находились ее голова и 
грудь, — «заменяющие» половые особи появлялись в 
обычном числе, а в колонии, куда было выставлено ее 
брюшко, — образования «заменяющих» половых особей не 


лагать, что гонофионы образуются в голове или груди по- 

ловозрелой самки термитов, но выделяются наружу через 

ее брюшко. 7 я о | 
Интересно, что у некоторых видов термитов особи, 


‘тоны, препятствующие превращению личинок в эти 


ко один солдат. Если удалить его из колонии, то один из 
= _ му 4 \ ; 
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В > =. второй линьки обнаружива- 
а оиь в солдата. После удаления из 
Таким способом в оо ой Е В 
аВотея наблюдать: пос дойи колонии термитов этого вида 

а ледовательное развитие нескольких 
солдат. С другой стороны, перенесение солдата в молодую 
колонию термитов еще до появления первой нимфы солда- 
та полностью предотвращает развитие в ней собственных 
солдат. 

Как известно, термиты едят только древесину. Между 
тем их пищеварительные соки не содержат ферментов, 
расщепляющих клетчатку. Но в кишечнике термитов жи- 
вут своеобразные симбиотические жгутиконосцы, кото- 
рые захватывают небольшие кусочки древесины и пере- 
варивают их в своей протоплазме, расщепляя клетчатку 
до моносахаридов. Из содержимого кишечника эти моно- 
сахариды могут всасываться непосредственно эпителием 
кишки термита. Кроме того, часть жгутиконосцев поги- 
бает в кишечнике и их тела перевариваются пищевари- 
тельными соками термита. Однако значительная часть 
расщепленных жгутиконосцами углеводов не успевает 
всосаться и выводится с экокрементами. Термиты слизы- 
вают друг У друга жидкие экскременты, выступающие из 
анального отверстия. Таким образом, содержащиеся в них 
пищевые вещества, пройдя через пищеварительный канал 
нескольких термитов, оказываются полностью использо- 
ванными. Термиты, искусственно освобожденные от сим- 
биотических жгутиконосцев путем кратковременного 
содержания в атмосфере чистого кислорода, вскоре поги- 
бают от истощения, даже если их кишечник набит древе- 
синой. При наличии жгутиконосцев термиты могут годами 
питаться только фильтровальной бумагой, не обнаружи- 


вая при этом никаких признаков голодания. Термиты: 


заражаются симбиотическими гутиконосцами, слизывая 
друг у друга экскременты, в которых содержатся особые 
«мумифицированные» стадии этих симбионтов. 
Указанные особенности питания термитов создают воз- 
можность быстрого распространения действия телергонов 
на очень большое количество особей. Телергоны, получен- 
_ные рабочими особями при облизывании покровов или 
экскрементов самца и самки, проходят через их пищева- 
рительный канал и слизываются вместе с экскрементами 
другими особями. Таким образом, они постепенно оказы- 


7. 


же 


вают действие на всех особей, живущих в одном термит. 
нике. 

Яйцекладущие самки муравьев также вырабатывают 
телергоны, привлекающие рабочих муравьев и подавля- 
ющие у них развитие яичников. Рабочие муравьи слизы- 
вают эти вещества с поверхности хитинового покрова 
самки и передают их при отрыгивании пищи из зобика_ 
другим особям. Если удалить из муравейника яйцекладу- 
щую самку, то через некоторое время часть рабочих му- 
равьев начинает откладывать яйца. Личинки, вышедшие 
из этих яиц, могут превратиться в крылатых самок и сам- 
ЦовВ. 

Пчеловодам давно известно, что рабочие пчелы, окру- 
жающие матку медоносной пчелы, постоянно облизывают 
хитиновую поверхность ее тела своими язычками. При 
этом они слизывают особый телергон, получивший назва- 
ние «маточного вещества». Рабочая пчела, облизавшая 
матку, отделяется от ее свиты и убегает по сотам, останав- 
ливаясь при встрече с другими пчелами и отдавая им 
путем отрыгивания из зобика небольшие дозы слизанного 
телергона. Благодаря такому «распределению» действие 
маточного вещества распространяется на большое число 


` друтих рабочих пчел. Постоянное слизывание этого телер- 


гона с тела матки и распространение его среди всех 
пчел в улье — обязательное условие нормального суще- 
ствования пчелиной семьи. 

Если удалить матку из улья или поместить ее в клет- 
ку с двойными проволочными стенками, через которые 
рабочие пчелы не могут дотянуться до ее тела своими хо- 
ботками, то уже через несколько часов в жизни пчелиной 
семьи наступает ряд изменений. Рабочие пчелы пере- 
страивают некоторые обыкновенные ячейки с яйцом или 
молодой личинкой в маточные ячейки (маточники) и на- 
чинают постоянно кормить этих личинок секретом своих 
нижнечелюстных желез, называемым «маточным молоч- 
ком». У некоторых рабочих пчел созревают яичники 
(рис. 17), и они начинают откладывать в ячейки неопло- 
дотворенные яйца. Пчеловоды называют таких пчел «тру- 
товками», так как из отложенных ими яиц выходят ли- 
инки, превращающиеся только в самцов-трутней. Следо- 
вательно, маточное вещество является тонофионом, так 
как оно подавляет развитие яичников у рабочих пчел. 

Необходимо отметить, что гонофион пчелиной матки 
является только одним из целого комплекса факторов, 
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Рис. 47. Яичники медоносной пчелы (по Гётшу) 
А — у матки (яичники состоят из очень большого числа яйцевых трубочек, 
семяприемник хорошо развит); Б — у трутовки (каждый яичник состоит 
только из 3—4 яйцевых трубочек, семяприемник рудиментарен) 


вызывающих задержку развития яичников У рабочих осо- 
бей медоносной пчелы. Большую роль при этом играют и 


пищевые факторы. 


Закладка новых маточников и появление трутовок 
наблюдаются также в тех случаях, когда производимого 
маткой телергона не хватает на всю пчелиную семью. 

Маточное вещество вырабатывается мандибулярными 
железами пчелиной матки и покрывает всю хитиновую 


поверхность ее тела. Оно 


время брачного лёта, а позже ра 


привлекает к матке самцов во 
бочих пчел и обусловлива- 


ет их поведение. Это вещество обладает очень высокой 


биологической активностью и болышо 


не разрушается двукра 


й стойкостью. Оно 
тным автоклавированием при 


120° С и сохраняется на поверхности тела мертвой пчели- 


ной матки, находившеи 


йся В энтомологической коллекции 


к. 


Гамофионами называются 


в течение трех лет; легко растворяется в хлороформе, _ 
зтиловом спирте, ацетоне, петролеином эфире и Других — 
органических растворителях. Для тОмое Ва Развития 
яичников у рабочей пчелы достаточно, чтобы она лишь 
слегка притронулась хоботком к телу живой или мертвой 
матки или к кусочку какого-либо пористого вещества, 
пропитанного экстрактом, содержащим маточное ве. 
цество. ь 
Продукт мандибулярных желез пчелиной матки пред- 
ставляет смесь нескольких биологически активных ве- 
ществ. Одним из них является транс-децен-2-он-9-овая_ 
кислота: 
Н 


| 
а 
| 


Эта кислота в дозах 0,13—0,5 мкг тормозит инстинкт 
постройки маточных ячеек, но не привлекает рабочих 
пчел и не влияет на их яичники. Кроме нее в маточном 
веществе содержатся азелаиновая, себациновая, метил-па- 
ра-оксибензойная, фенилуксусная и фенилпропионовая 
кислоты. Если смешать транс-децен-2-он-9-овую кислоту 
со смесью эфиров остальных кислот, содержащихся в се- 
крете мандибулярных желез пчелиной матки, то эта 
смесь привлекает рабочих пчел и тормозит развитие их 
яичников. Необходимо также отметить, что действие ма- 
точного вещества на рабочих пчел оказывается неодина- 
ковым при раздражении им дистантных обонятельных 
реценторов, расположенных на усиках, и при раздраже- 
нии контактных вкусовых рецепторов 28. 


СТИМУЛЯТОРЫ ПОЛОВОГО СОЗРЕВАНИЯ 
_И РАЗМНОЖЕНИЯ —ГАМОФИОНЫ 


вещества, которые вызывают 


У других особей своего вид 
выделение наружу гамет, 
ния, а у живородящих 
и течение беременности. 


а созревание половых желез, 
возбуждают процессы спарива- 
животных влияют на наступление — 


Самцы и самки некоторых многощетинковых червей 
выделяют в окружающую воду гамофионы, вызывающие 
созревание гамет (половых клеток) у особей другого 
пола. 

Особенно наглядно их действие проявляется у видов 
семейства Меге!Чае, живущих на дне океана, но подни- 
мающихся для-размножения в поверхностные слои воды. 
Когда наступает время размножения, тело этих червей 
делится поперек на две части. Передняя половина сохра- 
няет прежнее строение и остается на дне, а задняя, содер- 
жащая половые железы, образует длинные плавательные 
параподии и поднимается к поверхности океана. Мозг 
этих червей вырабатывает гормон, тормозящий созрева- 
ние гонад (половых желез). Поскольку задняя половина 
червя одделяется от передней, в которой находится мозг, 
прекращается тормозящее влияние его гормона на поло- 
вые железы. Хотя задняя половина червя восстанавли- 
вает головной конец тела, но в нем не образуется гормо- 
на, тормозящего созревание гонад. Последние быстро 
созревают. Половозрелые самки Меге!5 выводят гамофио- 
ны, стимулирующие самцов к выбрасыванию в воду зре- 
лых сперматозоидов. Эти гамофионы обладают видовой 
специфичностью. Зрелые самцы другой полихеты (СгиБеа 
с1ауайа) вместе со спермой выводят в воду гамофион, вы- 
зывающий у самок откладку яиц, которые прикрепляют- 
ся к параподиям. При отсутствии этого гамофиона зре- 
лые яйца остаются внутри полости тела самки, где вско- 
ре гибнут. 

У значительного числа видов насекомых самцы выра- 
батывают особые секреты, которые самки слизывают пе- 
ред спариванием или во время спаривания. Содержа- 
щиеся в этих секретах гамофионы вызывают у самок либо 
половое возбуждение, либо малоподвижное состояние, 
облегчающие осуществление полового акта. Гамофионы 
самцов насекомых отличаются от эпагонов тем, что они 
действуют на контактные (вкусовые) хеморецепторы, 
а эпагоны — на дистантные (обонятельные) хемореценто- 
ры. Иногда секреты самцов представляют для самок про- 
_ сто лакомую пищу и могут быть заменены различными 
_ веществами. Однако в большинстве случаев эти секреты 

выделяются в таких небольших количествах, что не имеют 
пищевого значения, а являются только специфическими 
стимуляторами полового поведения самки. 
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Наиболее примитивная форма предоставления секре- 
та самца самке перед спариванием наблюдается № Скор- 
пионовых мух Рапогра. Мощно развитые слюнные желе. 
зы самца вырабатывают секрет, быстро затвердевающий 
в виде небольших шаровидных телец. В дальнейшем ро- 
товые части самца придают этим тельцам цилиндриче- 
скую форму. Перед спариванием и во время него самец 
предлагает их самке, которая съедает до семи таких те- 
лец. Однако, если кругом много пищевых веществ, самец 
не выделяет этот секрет. 

У самцов сверчков-трубачиков (Оесап чз реШисепз) 
выводные протоки трех пар трубчатых желез открыва- 
ются на заднеспинке в особых ямках, покрытых длинны- 
ми волосками. Перед половым актом самец поднимает 
вертикально крылья и открывает эти ямки. Самка начи- 
нает слизывать оттуда секрет, а самец подсовывает под. 
нее свое брюшко и быстро подвешивает сперматофор к 
ее половому отверстию. НМока самка слизывает секрет с 
заднеспинки самца, сперматозоиды освобождаются из 
оболочек сперматофора и проникают в половые пути сам- 
ки. После этого самка захватывает задней ногой опустев- 
ший сперматофор и съедает его. 

‚ Если ямки заднеспинки самца трубачика заклеить ла- 
ком м таким образом сделать невозможным поедание 
секрета, то самка быстро покидает самца и съедает спер- 
матофор, еще заполненный сперматозоидами. Но если 
тщательно вымытые ямки заднеспинки самца наполнить 
медом, мармеладом или сахарным сиропом, то, пока самка 
слизывает эти сладкие вещества, сперматозоиды успева- 
ют проникнуть из сперматофора в ее половые пути. Сле- 
довательно, секрет трубчатых желез самцов трубачиков 
может быть заменен сладкими пищевыми веществами. 

Иначе дело оботоит у других сверчковых, кузнечико- 
вых и тараканов, у которых секреты самцов, слизывае- 
мые самками во время полового акта, содержат гамо- 
фионы. Эти секреты вырабатываются группами однокле- 
точных или более сложных желез, протоки которых 
открываются на разных тергитах груди или брюшка в 
особых ямках, покрытых волосками. Так, у пещерных 


_сверчков (Тго]орЬ аз са\з1со]а и Т. пе еси) две пары 
_ железистых мешков, обычно наполненные секретом 
красного цвета, открываются между пятым и шестым и 


между шестым и седьмым тергитами брюшка. У самцов 
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гхт ы . 
ен: азупатогиз) же- 
5 края ЕЕ -терые 5 ион, к у задне- 
нов (ВамеПа, Есоы Е 

, 113 и других) обладают «дорзальны- 
ми железами», секрет которых выделяется в углубления 
на одном или двух тергитах брюшка, называемые «тер- 
тальными ямками», откуда самки слизывают этот секрет 
перед началом полового акта. 

На разных участках тела самцов жуков семейства 
Ма!асйИаае имеются своеобразные железистые органы, 
называемые эксцитаторами 2 Чаще всего они располо- 
жены в области лба в виде ямковидного углубления (го- 
ловной орган) или на вершинах надкрылий (элитраль- 
ный орган), где открываются протоки комплекса желез, 
вырабатывающих гамофионы. Эксцитаторы у этих жуков 
расположены таким образом, чтобы самка, захватив че- 
люстями покровы самца, прикасалась бы к ним верптина- 
ми челюстных и губных щупиков, где находятся вкусо- 
вые рецепторы. Перед спариванием самец подставляет 
самке те участки своего тела, тде расположены эксци- 
таторы, и самка «гложет» их челюстями. Очевидно, по- 
лучаемые при этом механические и химические раздра- 
жения стимулируют самок к спариванию. 

Половозрелые самцы пустынной саранчи (Зе юсег- 
са отесата) вырабатывают вещество, значительно уско- 
ряющее наступление полового созревания у других сам- 
пов и самок 0. Сразу же после линьки окраска тела самцов 
того вида светло-бурая или серая, а ног — розовая. 
В дальнейшем во время полового созревания в эпидерми- 
се образуется желтый пигмент и окраска становится 
лимонно-желтой. Половозрелые «желтые» самцы начина- 
ют выделять гамофион. Это вещество вызывает наряду. 
со стимуляцией полового созревания характерную двига- 
тельную реакцию у самцов, еще не достигитих половой 
зрелости. Реакция эта выражается в дрожании всех щу- 
пиков, вибрации задних бедер и взмахах крыльев. Ее 
вызывает даже запах пробирки, в которой в течение не- 
которого времени перед тем находился желтый самец 
саранчи. Однако действия тамофиона только на обоня- 
тельные рецепторы, по-видимому, недостаточно для ус- 
корения полового созревания. Для этого необходим бо- 
лее тесный контакт неполовозрелых особей с половозре- 
`лыми самцами, который создается В природных условиях 
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при образовании плотных скоплений, характерных ля 
пустынной саранчи. Е 
Самцы некоторых рыб выделяют в окружающую воду 
так называемый копулин, который может вызывать 
самок созревание яичников, развитие вторичных половых 
признаков и появление характерных рефлексов, благо. 
приятствующих оплодотворению. У самок горчака (ВВо- 
4еч$ атагиз) копулин вызывает рост яйцеклада, дейст- 
вуя на него непосредственно, а не через гипофиз и яич. 
ники. Самки гуппи (Те зез гейсабаз) под влиянием 
копулина принимают характерное косое положение (под 
углом в 30—70° к горизонтальной плоскости), при кото- 
ром видоизмененный анальный плавник (гоноподий) 
самца может легко достигнуть их полового отверстия. 
Прибавление в аквариум воды, в которой перед этим 
содержались самцы, вызывает одновременное принятие 
косого положения всеми половозрелыми самками гуппи. 
Один самец гуппи при температуре 27°С выделяет за 
сутки такое количество копулина, которое оказывает по- 
добное воздействие на самок при разведении в 2.5 л 
воды. По-видимому, копулин является стероидом, близ- 
ким по химическому строению к стероидным гормонам. 
Выработка тамофионов, по-видимому, нередкое ' явле- 
ние среди млекопитающих. Присутствие половозрелого 
самца оказывает большое влияние на состояние половой 
| системы самок у стадных животных, причем немалую 
роль здесь играют телергоны, действующие на обоня- 
тельные рецепторы. Однако до сих пор специальные 
| исследования по этому вопросу были произведены только 
на белых мышах. ; 
С Если содержать в каждой клетке по четыре самки мы- 
А шей изолированно от самцов, то у них часто возникает 


о Состояние ложной беременности. При этом состоянии в. 
А, ‘организме самки происходит ряд изменений. характер- 
фик : о ных для истинной беременности, несмотря на отсутствие = 
ИЕ" развивающихся зародышей. В данных условиях возник- | 


_новение ложной беременности связано с действием запа- 
_ха других самок. После удаления обонятельных луковиц 
ре: ‘мышей, содержащихся в указанных. условиях, ложной 
беременности не наступает. _ | 
_При содержании самок мышей. большими группами 
(по 30 в одной клетке) половые циклы у них становятся 
неправильными и в течение длительного времени не на- 


< 2» 


5ч а . ь ву 1 


А Е с Е самками поме- 
мализации половых и 

циклов и наступлению течки у боль- 
шинства самок. Раздражителем, вызывающим нормали- 
зацию половых циклов, служит запах самца. 

Если самок, содержавшихся ранее группами, подса- 
живать поодиночке в клетку к самцу, то в 90% случаев 
ие происходит в течение ближайших 5 ночей 

о самок спариваются в третью ночь после подсадки). 
Последующее пребывание в одной клетке с этим самцом 
не оказывает влияния на течение наступившей беремен- 
ности. Если же самку в первые пять суток после оплодо- 
творения пересадить к другому самцу, то в ближайшие 
три-четыре дня беременность прекращается и наступает 
течка, во время которой происходят спаривание и новое 
оплодотворение. Чтобы вызвать прекращение беремен- 
ности у большинства самок мышей, необходимо их пре- 
бывание в клетке чужого самца не менее двух суток, но 
для некоторых самок для этого достаточно уже 12 час. 
При этом даже не требуется непосредственного контакта 
с чужим самцом, а достаточно его запаха (беременность 
у мышей прекращается при пересадке в клетку, в кото- 
рой незадолго до того содержались чужие самцы). 

'Маловероятно, чтобы каждый самец мыши вырабаты- 
вал особое пахучее вещество. Скорее всего, у разных сам- 
цов несколько пахучих веществ вырабатываются в неоди- 
наковых количественных соотношениях, что и обусловли- 
вает «индивидуальность» запаха,  воспринимаемую 
обонятельными рецепторами самки. 

Английские ученые А. Паркс и Г. Брюс3' провели 
экспериментальный анализ механизма прекращения бе- 
ременности у самок мышей под влиянием запаха чужого 
самца. Они установили, что раздражение обонятельных 
рецепторов этим запахом тормозит поступление из гипо- 
физа в кровь пролактина, стимулирующего секрецию про- 
гестерона — гормона желтых тел. Если оплодотворенным 
самкам мышей ежедневно вводить по 10 ед. пролактина 
или по 1 мг прогестерона, то беременность сохраняется, 
даже если держать их в течение трех суток в одной клет- 
ке с чужими самцами. : 

Очевидно, гамофионы могут оказывать особенно силь- 
ное влияние на состояние половых желез и половые циклы , 
у взрослых самцов и самок тех видов млекопитающих, в 


м 


жизни которых обонятельные раздражители м более 
важную роль, чем зрительные, слуховые и осязательные, 
У таких животных, называемых макросматиками, особен- 
но хорошо развиты обонятельная область слизистой обо- 
лочки носовой полости и обонятельные доли мозга. Запа- 
хи гамофионов служат для них наиболее важными эколо- 
го-сексуальными раздражителями 32. 

Естественно, возникает вопрос, играют ли гомотелер- 
гоны какую-либо биологическую роль в жизни человека. 
Дать определенный ответ на этот вопрос в настоящее вре- 
мя нельзя, так как в этом направлении еще не проводи- 
лось специальных исследований. Не исключена возмож- 
ность, что запах некоторых апокриновых желез мужчины 
и женщины оказывает действие на организм взрослых 
людей противоположного пола. Однако человек, как и 
высшие обезьяны, относится к микросматикам, у которых 
сравнительно слабо развиты обонятельная область сли- 
зистой оболочки носовой полости и обонятельные доли 
мозга. У человека и обезьян, в противоположность макро- 
сматикам, зрение и осязание играют в жизни гораздо 
более важную фоль, чем обоняние. 

Недавно установлено, что ‘у людей существуют значи- 
тельные половые различия в отношении способности вос- 
принимать запахи определенных веществ. Например, по 
данным французского ученого Ле Маньяна 33, запах 
экзальтолида (синтетического лактона 44-гидрокситетра- 
декановой кислоты, применяемого в парфюмерной про- 
мышленности в качестве фиксатора) ясно воспринимается 
только половозрелыми женщинами. Девочки до достиже- 
ния половой зрелости не чувствуют этого запаха, так же, 
как и все лица мужского пола. Однако взрослый мужчи- 
на после введения ему женского полового гормона начал 
чувствовать запах экзальтолида, а также запахи некото- 
рых стероидных веществ, которые до этого им не воспри- 
нимались. 

Следует иметь в виду, что обонятельные раздражите- 
ли вызывают не только субъективные ощущения опреде- 
ленного запаха, но также могут вызывать через централь- 
ную нервную систему определенные рефлекторные изме- 
нения деятельности внутренних органов даже без 
возникновения субъективных обонятельных ощущений. 
Некоторые. из этих реакций осуществляются через гипо- 
физ, т. е. при участии гормонального звена, 
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ХИМИЧЕСКИЕ ВОЗБУДИТЕЛИ ПОВЕДЕНИЯ — 
ЭТОФИОНЫ 


Этофионы вызывают у животных характерное поведение 
и проявление определенных инстинктов. Особенно вели- 
ко биологическое значение таких веществ для обществен- 
ных насекомых, у которых они играют важную роль в 
обеспечении координации действий особей одной семьи. 

Следует отметить, что некоторые гомотелергоны, от- 
несенные на основании их главного биологического дей- 
ствия к другим группам этих веществ, могут одновремен- 
но действовать и как этофионы. Например, секрет 
мандибулярных желез пчелиной матки, подавляющий 
развитие яичников у рабочих особей медоносной пчелы, 
одновременно побуждает этих пчел кормить матку и уха- 
живать за ней, а также тормозит инстинкт строительства 
новых маточных ячеек (маточников). Многие гамофионы, 
стимулирующие созревание половых желез у особей про- 
тивоположного пола, одновременно вызывают у них про- 
явление половых инстинктов. Торибоны, вызывающие 
бегство или активную оборону, в определенных кон- 
центрациях могут иначе влиять на поведение животных. 

Однако основное биологическое значение многих те- 
лергонов заключается именно в вызывании у других о60- 
бей своего вида определенного поведения и характерных 
инстинктов, которые, как правило, без этих веществ 
вообще не проявляются. Такие телергоны относятся к 
этофионам. 

Личинки муравьев вырабатывают телергоны, стиму- 
лирующие взрослых рабочих особей кормить и оберегать 
их (рис. 18). Рабочие муравьи жадно слизывают этофио- 
ны < хитиновых покровов личинок. У многих видов му- 
равьев личинки при действии прямого света и сухости 
воздуха перестают выделять эти вещества. Поэтому рабо- 
чие муравьи сразу перенрсят их из подвергшихся освеще- 
нию и более сухих частей муравейника в темные и более 
влажные. 

Особенно наглядно действие этофионов личинок на по- 
ведение взрослых насекомых проявляется у американских 
кочевых муравьев — эцитонов (например, у Есцоп Ваша- 
баш). Походы этих муравьев продолжаются в течение 
18—49 ночей и чередуются с периодами многодневной 
оседлой жизни семьи. Такое чередование связано с выра- 
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Рис. 18. Личинки муравья Расвузнпа с вентральной стороны 
(по Уилеру) 

А — личинка первой стадии; Б — личинка второй стадии (изображена 

при меньшем увеличении). Вокруг головы личинок видны эксудатории, 

: выделяющие телергоны 


‘ 


боткой личинками среднего и старшего возраста этофио- 
на, слизываемого несущими их муравьями; это вещество 
стимулирует эцитонов к странствующему образу жизни. 
Еженочные переходы происходят до тех пор, пока личин- 
ки продолжают его вырабатывать. После 18 или 19 ноч- 
ных переходов личинки готовы к окуклению и перестают 
выделять этофион. Колонна эцитонов устраивает много- 
дневную стоянку, в первые же часы которой личинки 
окукливаются. В дальнейшем только муравьи-фуражиры 
отправляются на охоту за пищей, а большая часть семьй 
остается на месте. Рабочие особи слизывают телергоны 
самки и усиленно откармливают ее, в результате чего 
брюшко самки увеличивается в несколько раз. Самка при- 
ступает к откладке яиц, постепенно становясь все более 
‚п более плодовитой. Когда из яиц вылупляются личинки, 
значительная часть муравьев переключается на их обли- 
зывание и кормление. Это приводит к тому, что самка 
_ быстро худеет и вскоре перестает откладывать яйца. 


5 И 


За это время из куколок успевают выйти молодые му- 
равьи, а большая часть личинок достигает среднего воз- 
раста и начинает вырабатывать этофион, стимулирую- 
щии взрослых муравьев к переходу от оседлого к коче- 
вому образу жизни. Очевидно, это вещество передается 
муравьями, облизывающими личинок, другим особям и 
оказывает влияние на всю семью. Муравьи выстраива- 
ются в колонну и, держа личинок в челюстях, снимаются 
со стоянки — уходят странствовать. 

Поверхность тела всех муравьев покрыта телергонами, 
выделяемыми железами груди, которые позволяют му- 
равьям различать по запаху обитателей своего и других 
муравейников, даже принадлежащих к одному виду. 
По этому запаху муравьи отличают «своих» от «чужих». 
Запах своего телергона побуждает муравьев облизывать, 
чистить и кормить друг друга. Но достаточно вымазать 
муравья чужим телергоном, чтобы он сразу был изгнан 
из своего муравейника. 

Когда муравей погибает, то запах своих телергонов 
побуждает других муравьев в течение некоторого време- 
ни чистить его и обращаться с ним как с живым, несмо- 
"ря на его неподвижность. Однако вскоре эти телергоны 
подвергаются химическим изменениям и превращаются в 
другие — трупные вещества, вызывающие у остальных 
муравьев иную реакцию, которую можно назвать похо- 
ронной. Рабочие особи выносят трупы погибших мура- 
въев из муравейника и кладут их на некотором расстоя- 
нии в кучу мусора. Если вымазать живого муравья эти- 
ми трупными веществами, то остальные муравый посту- 
пают с ним как с мертвым и, несмотря на оживленные 
движения, выносят его из муравейника на «свалку». Вы- 
мазанный муравей немедленно пытается вернуться в 
свой муравейник. Но там его вновь хватают рабочие му- 
равьи и устраивают ему новые «похороны». Так продол- 
жается до тех пор, пока этот муравей не погибнет или 
пока с поверхности его тела не сотрутся трупные веще- 
ства, запах которых вызывает похоронные действия ос- 
тальлых муравьев. 

Вообще в жизни муравьев химические раздражите- 
ли играют значительно более важную роль, чем  свето- 
вые, звуковые и многие другие. В разных частях тела 
муравьев расположены многочисленные железы, выраба- 
тывающие различные телергоны (рис. 19). По мнению 
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Рис. 19. Железы внеш- 
ней секреции рабочей 
особи муравья, выра- 
`батывающие телерго- 
ны (по Вильсону) 


1 — резервуар мандибу- | 
лярной железы; 2 — | 


нижнегубная железа; 
3$ —_ метаплевральная 
железа; 4 — резервуар 
метаплевральной желе- 
зы; 5 — анальная желе- 
за 6 — резервуар 
анальной железы; 7 — 
ядовитая железа; 8 — 
железа Павана; 9 — же- 
леза Дюфура 


и 


вла 


американского зоолога 9. Вильсона, для полной орга- 
низации согласованной деятельности муравьев одной 
семьи достаточно всего 10 разных телергонов, которые 
отдельно или в разных комбинациях могут обеспечить 
все характерные формы поведения данного вида. Выде- 
ление телергонов у муравьев и других общественных на- 
секомых представляет собой как бы своеобразный «хи- 
мический язык». Запахи телергонов служат для них сиг- 
налами к определенным действиям. 

Мальки аквариумной рыбки Непи!еЪтгопуз ЬипасШафаз 
выделяют в окружающую воду этофион, вызывающий 
у половозрелых самцов и самок своего вида характерную 
реакцию заботы о потомстве, связанную © его защитой. 
Взрослы» рыбы яростно защищают участок аквариума, 
тде плавают мальки. Для осуществления такой реакции 
деже при отсутствии мальков достаточно, чтобы в данное 
место попала вода, в которой содержались мальки, выде- 
ляющие этофион. Мальки начинают вырабатывать это 
вещество сразу же после выклевывания из икринок и 
продолжают выделять его в воду в течение трех недель. 
После того как мальки прекращают выделять этофион, 
у их родителей исчезает реакция заботы о потомстве. 
Однако можно вызывать возобновление этой реакции, 
добавляя родителям воду, в которой содержались более 
молодые мальки. 


О ЕЕ о 


ЛАКОМЫЕ СРЕДСТВА ОБМАНА — 
ЛИХНЕВМОНЫ 


Лихневмонами называются вещества, которые выраба- 
тываются специальными железами мирмекофилов или 
термитофилов (постоянных обитателей муравейников и 
термитников) и вызывают у муравьев и термитов отгреде- 
ленное поведение, а иногда оказывают на них возбужда- 
ющее или наркотическое действие. Эти вещества нельзя 
_ рассматривать как пищевые, так как они вырабатывают- 
_ ся в очень небольших количествах и не могут служить в 
качестве энергетических ресурсов. Этим они резко отли- 
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_ ред собой явление вкусовой мимикрии, когда гетеротелер- 


чаются от сахаристых выделений тлей и червецов, кото- 
рые также слизываются муравьями, но служат для них 
а вырабатываются самками таких видов 
муравьев, у которых нет своих рабочих особей. Эти самки 
живут в муравейниках других видов муравьев, рабочие 
особи которых, слизывая их телергоны, кормят и ухажи- 
вают за ними и их потомством. х 

Ярким примером такого рода отношении может слу- 
жить самка муравья \УВееемеПа затйзсВИ, живущая в 
муравейниках другого вида муравьев — Мопотогиаи за- 
1отоп{з. Эта самка сразу после оплодотворения обламыва- 
ет свои крылья и заползает в муравейник Мопототиат. 
Вырабатываемый ею лихневмон привлекает там рабочих 
особей, которые его слизывают. Они начинают ухаживать 
за самкой, за отложенными ею яйцами и вышедшими из 
них личинками, а затем — за куколками и появляющими- 
ся из них взрослыми муравьями. Вскоре рабочие особи 
становятся явно враждебными к находящейся в муравей- 
нике половозрелой самке своего вида и даже убивают ее. 
Таким образом, самка У/НееемеПа становится единствен- 
ной яйцекладущей самкой в муравейнике Мопотогнии. 
Очевидно, ее телергон привлекает рабочих особей Мопо- 
шотиии подобно томотелергону половозрелой самки свое- 
го вида или даже сильнее его. Вследствие этого самки 
предков муравьев У/ВеетеПа запзс В стали жить и раз- 
множаться в муравейниках Мопотшогиит за]отоп!з, что 
постепенно привело к исчезновению собственных рабочих 
особей у первого вида (из куколок выходят только поло- 
вые особи) и к тесной связи его биологии со вторым ви- 
дом. 

В муравейниках дернового муравья (Тегатогпий 
саезрИлит) могут жить половые особи других видов му- 
равьев (Апегоабез абтай аз и Тейещеготугтех  зсВие!- 
4ег!), не имеющих рабочих особей. Оплодотворенная сам- 
ка Апеграез обладает очень большим брюшком, а самцы 
лишены крыльев и внешне напоминают личинок. Самка 
Апеграйез проникает в муравейник Тегатог!ит, лишив- 
шийся по тем или иным причинам собственной самки. 

_Ее телергон, по-видимому, заменяет хозяевам муравейни- 
ка гомотелергон самки своего вида, который они раньше 
‚слизывали. Возможно, что в данном случае мы имеем пе- 
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тон чужого Е муравьев неотличим по вкусу от гомоте- 
лергона самки вида, являющегося хозяином муравейника. 

Самки и самцы Те@ецетотугтех зсипе ет! очень ма- 
ленькие и лишены способности самостоятельно питаться. 
Обычно они прикрепляются к телу половозрелой самки 
дернового муравья и «выпрашивают» пищу у рабочих 
особей, ухаживающих за ней. Рабочие особи дернового 
муравья усердно облизывают самок и самцов Теелцето- 
шугшех, слизывая с их покровов выделенный лихнев- 
мон. 

Рабочие особи некоторых муравьев также могут выра- 
батывать лихневмоны. Муравьи Мера!отуттоех зутиео- 
сВиаз, питающиеся грибами, не разводят их сами, а заби- 
рают в муравейниках одного из гриборазводящих видов 
муравьев (Зесотугтех ‘ата 3). Хозяева этого мура- 
вейника не нападают на заползающих к ним Меса]отут- 
тех, а тщательно облизывают поверхность их тела, покры- 
того сравнительно толстыми волосками, у основания ко- 
торых открываются железы, вырабатывающие лихневмон. 

Лихневмоны образуются в специальных железах мно" 
гих мирмекофильных жуков (относящихся к семействам 
Раиз1Чае, ЗарвуНаае, Рэеар@ае, МЧ 9ае и Нз- 
(ег1Чае). Лучше всего изучены такие мирмекофильные 
железы у жуков семейства Рапз3!4ае. Эти одноклеточные 
железы расположены большими группами на определен- 
ных участках головы, переднегруди, надкрылий и брю- 
шка. Проток каждой железы открывается наружу изоли- 
рованно, не соединяясь © протоками соседних желез. Уча- 
стки поверхности тела, где открываются протоки мирме- 
кофильных желез, густо покрыты длинными волосками 
(трихомами). Секрет желез представляет тустую жЖид- 
кость, которая вследствие капиллярности поднимается к 
верхнему концу волосков, откуда слизывается муравьями. 

У мирмекофильных стафилинид Тотесваза и Ацеше- 
1ез группы одноклеточных желез расположены в боковых 
частях трех передних тергитов брюшка, где имеются пуч- 
ки длинных рыжих волосков. Слизывая секрет, содержа- 
щий лихневмоны, муравьи кормят этих жуков и их личи- 
нок, отрыгивая им в рот пищу из зобика. Частое слизыва- 
ние муравьями лихневмонов мирмекофильных стафили- 
нид приводит к на ению нормального питания 
`муравьиных личинок. Рабочие муравьи отдают лучпии 
корм мирмекофилам, обделяя яйцекладущих самок и 
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личинок. Иногда они даже окармливают жукам муравьи- 
ные яйца. Личинки муравьев, которые должны были раз- 
виваться в половозрелых самок, в результате ненормаль- 
ного питания превращаются в так называемых интеркас- 
тов, представляющих собой как бы промежуточные формы 
между самками и рабочими особями. Интеркасты остают- 
ся бесплодными. В муравейнике прекращается появле- 
ние нормальных крылатых самок и через некоторое вре- 
мя он гибнет. 

Среди термитофилов лихневмоны вырабатывают ли- 
чинки жужелиц Ог\оботаз сваи, взрослые жуки 
из семейств Э‘арву!ае и ВБуззораизз1ае, мухи семей- 
ства Тегтйохепнаае и некоторые другие. Выделение 
лихневмонов на поверхность тела термитофилов обычно 
происходит через простые поры, около которых нет спе- 
циальных волосков, как у мирмекофилов. Только в срав- 
нительно редких случаях для выделения лихневмонов 
имеются специальные образования в виде эксудационных 
почек или особых придатков. Так, например, у термито- 
фильных стафилинид Эр1тас№ Та и Сотобоса сильно взду- 
тое и запрокинутое кверху брюшко несет три пары мягких 
расчлененных отростков, несколько напоминающих своим 
внешним видом конечности и называемых эксудатория- 
ми (рис. 20). Лихневмон, слизываемый термитами, выде- 
ляется на поверхность эксудаториев. 

Причиной сильного вздутия брюшка (физогастрии) 
термитофильных насекомых, по-видимому, являются 
благоприятные последствия увеличения поверхности тела, 
на которой происходит выделение лихневмонов. Обычно 
термитофилы с сильно увеличенным брюшком живут 
внутри «родительской» камеры, где находятся половозре- 
лые самка и самец термитов, или поблизости от этой ка- 
меры. Возможно, что лихневмоны этих термитофилов 
напоминают своим запахом и вкусом гомотелергоны по- 
ловых особей термитов и поэтому так сильно привлекают 
рабочих особей. В некоторых случаях термитофилы даже 
могут съедать «царицу» термитов и сами занимать ее мес- 
то в термитнике. Например, личинки жужелицы Ото- 
501113 зсВаши! очень напоминают обликом маленьких са- 
Е а 0 
ее — т и самца. Термиты кА 
Око лицы как сооственную половозрелую вы я 

. кроме этой пищи кишечник личинки содер 
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Рис. 20. Термитофиль- 
ный жук эртасВ Ма 
ептутедаза 
(по Шьёдте) 


А — вид сверху; Б— 
вид сбоку. 1 — эксуда- 
тории — придатки по- 
следних сегментов брю- 
шка, загнутого кверху 
и направленного верши- 
ной вперед. Сверху их 
очень легко ошибочно 
принять за ноги 


жит остатки многочисленных термитов, съеденных ею. 
Было высказано предположение, что личинка этой жуже- 
лицы начинает свою деятельность в термитнике с того, 
что убивает и съедает половозрелую самку термитов. 

Выработка лихневмонов у мирмекофилов и термито- 
филов возникла первоначально, вероятно, вследствие того, 
что секреты их желез были сходны по запаху или вкусу с 
томотелергонами, выделяемыми половыми особями или 
личинками тех муравьев и термитов, в чьих постройках 
они поселялись. Муравьи и термиты облизывали и корми- 
ли особенно часто тех сожителей, телергоны которых 
оказывались для них особенно привлекательными или 
выделялись обильнее. Сожители с менее привлекательны- 
ми или скудными кожными секретами оставлялись без 
внимания или преследовались и уничтожались. В резуль- 
тате такого отбора, производившегося в течение десятков 
тысячелетий, определенные мирмекофилы и термитофилы 
сейчас вырабатывают лихневмоны, чрезвычайно сильно 
привлекающие муравьев и термитов. У них возникли 
замечательные приспособления и инстинкты, вызывающие 
удивление. исследователей жизни насекомых. 
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` ных клеток, и имеет выводной проток, открывающийся 
_ на спинной стороне сегмента и снабженный специальным 


при расщеплении ее мало ядовитого соединения с глюко- 


_ содержат. различные хиноны, паракрезол или йод. Мекси- | 
канские индейцы и племена Малайского полуострова при- 


ХИМИЧЕСКИЕ СРЕДСТВА ЗАЩИТЫ — 
АМИНОНЫ 


Аминонами называются вещества, вырабатываемые жи- 
вотными для защиты от врагов. Одни из них обладают 
отталкивающим запахом, другие — раздражающими свой- 
ствами, третьи являются сильно действующими ядами и 
могут вызвать временный паралич или даже смерть на- 
падающего врата. 

Аминоны вырабатываются очень многими животными, 
принадлежащими к разным классам. К аминонам отно- 
сятся ядовитые и отпупивающие вещества, образующиеся 
в кожных железах двупарноногих многоножек (0!р]оро- 
4а) и многочисленных насекомых, в ядовитых педицил- 
ляриях морских ежей, ядовитых железах рыб, снабжен- 
ных колющими приспособлениями для введения яда в те- 
ло врага (колючие лучи плавников, шипы на жабер- 
ной крышке), в мешотчатых кожных железах амфибий 
ит. д. 

У двупарноногих многоножек аминоны вырабатыва- 
ются в парных железах, расположенных метамерно на 
многих сегментах тела. Каждая такая железа представля- 
ет собой пузырек, образованный одним слоем эпителиаль- 


замыкательным аппаратом. В случае опасности много- 
ножки сворачиваются в кольцо и выпускают из отверстий 
протоков этих желез молочно-белую или желтоватую 
жидкость с сильным и стойким запахом. Выдавливание 
этой жидкости или выбрызгивание ее на некоторое рас- 
стояние происходит благодаря давлению на железу гемо- 
лимфы и соседних мышц при скручивании тела много- 
ножки. Защитные секреты некоторых  многоножек (Еоп- 
Ипама отас!з и Е. утеписа) пахнут торьким миндалем, 
так как содержат синильную кислоту, освобождающуюся — 


х 


зой и куминальдегидом. У других многоножек эти секреты 
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меняли яды некоторых двупарноногих многоножек для 
отравления наконечников стрел. 

Чрезвычайно разнообразны по месту образования, 
химическому составу и фармакологическому действию 
аминоны, вырабатываемые насекомыми. Многие насеко- 
мые, схваченные или преследуемые врагом, выделяют 
на разных местах тела пахучие или раздражающие секре- 
ты. Эти секреты либо просто вытекают на поверхность их 
тела, либо могут выбрызгиваться на определенное рас- 
стояние. Некоторые жуки, клопы, палочники, тараканы 
и уховертки направляют выбрызгиваемую струю аминона 
в сторону врага и могут до известной степени изменять 
направление этой струи при его передвижении. 

Железы, вырабатывающие аминоны, расположены у 
насекомых на голове, груди или брюшке и очень разнооб- 
разны по морфологическому строению. Как правило, 
они многоклеточные и расположены в стенках мешковид- 
ного резервуара, внутри которого накапливается защит- 
ный секрет. Иногда железы имеют вид одной или не- 
скольких гроздевидных групи клеток, сообщающихся с 
резервуаром выводными протоками. Выведение секрета 
наружу происходит с помощью фазличных механизмов. 
Резервуар железы, содержащий аминоны, может опорож- 
няться благодаря сокращению специальных мышц или 
вследствие повышения давления крови (гемолимфы) в 
‘окружающем пространстве. Иногда действуют оба этих 
фактора. 

Большинство жужелиц в случае опасности выделяет 
секрет пигидиальных желез, обладающий резким специ- 
фическим запахом. У одних жужелиц (СагаБиз, Аах, 
Руегозысвиз и Ароюторйегиз) этот секрет содержит 
87—94% метакриловой кислоты и 6—13%ф тиглиновой: ки- 
слоты, у других (Рзепдорвопиаз, Награ!аз, Саа $, Ас1- 
пориз и Самегаз) — 75% муравьиной кислоты, а у жу- 
желицы СЫаепиаз согасо]И$ — мета-крезол. У жуков- 
бомбардиров (Втасв из) по бокам анального отверстия 
открываются пигидиальные железы, секрет которых при 
соприкосновении с воздухом взрывается с треском, обра- 
зуя облачко раздражающего дыма. Этот секрет состоит из 
смеси пара-бензохинона и 2-метил-1,А-хинона, которая 
непосредственно перед выбрасыванием из резервуара же- 
‘лезы окисляется перекисью водорода при участии фермен- 
тов. Взрывающийся секрет пигидиальных желез жука. Се- 
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тареигиз Члабаогтастаз содержит йод и обладает 
сильными раздражающими свойствами. ь 
Жуки-плавунцы выделяют между головой и передне- 
спинкой молочно-белую жидкость, сильно пахнущую 
миндалем и лакрицей. Пигидиальные железы плавунца 


Рис. 21. Жук-медляк, выделяющий защит- 
ный секрет (из Брема) 


(Руйзсиз) вырабатывают смесь бензойной кислоты с 
двумя близкими веществами (метиловый эфир пара- 
гидрокси-бензойной кислоты и пара-гидрокси-бензойный 
альдегид). Жуки-стафилины при опасности поднимают 
кверху свое брюшко, между предпоследним и последним 
сегментами которого выворачивается наружу пара же- 
лез, вырабатывающих отпугивающее пахучее вещество. 
Многие жуки-червотелки (ТепебмотЧае) при прибли- 
жении врага принимают характерную позу: упираются 
головой в землю и, выпрямив задние ноги, становятся 
под вертикальным углом, направив вершину брюшка в 
сторону врага (рис. 24). В секрете пигидиальных желез 
различных жуков-чернотелок содержатся 2-метил-1,4-хи- 
нон и 2-этил-1,4-хинон, иногда пара-бензохинон или дру" 
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а О листоеда (Меазота 

Иа Е ®. г яти пар кожных желез секрет, 

ЕВЕ ". д салициловой кислоты, который вы- 
ругих насекомых. 

У некоторых тараканов аминоны вырабатываются же- 
лезами, открывающимися в особые мешковидные расши- 
рения трахей, идущих ко второй паре дыхалец брюшка 
и связанных узкими трубочками с боковыми трахейными 
стволами. Вторая пара дыхалец брюшка имеет клапаны, 
которые открывают и закрывают дыхальца благодаря со- 
кращениям двух специальных мышц. Обычно эти дыхаль- 
ца закрыты и открываются только тогда, когда таракану 
угрожает какая-нибудь опасность. При этом выдыхаемый 
воздух из боковых трахейных стволов проходит через ука- 
занные мешковидные раслиирения, и выделяемые там 
аминоны выводятся наружу через вторую пару дыхалец. 
Если раздражать тараканов некоторых видов (например, 
Пурюриега рипсйаба или ГепсорВаеа шаегае), то ощуща- 
ется своеобразный запах аминона, исходящий от второй 
пары дыхалец брюшка. 

У взрослых клопов две пахучие железы, вырабатыва- 
ющие аминоны, обычно расположены в вентральной час- 
ти средне- и заднегруди. Каждая железа состоит из раз. 
ветвляющихся трубочек и выводит секрет через птирокий 
собирательный канал в особый резервуар. Нередко секрет 
обоих пахучих желез попадает в большой общий резерву- 
ар, занимающий в ширину почти всю заднегрудь и захо- 
дящий даже в брюшко. Стенка этого резервуара выстлана 
эпителием, содержащим красный пигмент, и лишена мы- 
печных клеток. На верхней и нижней стенках резервуара 
расположены парные поля железистых клеток, представ- 
ляющие собой придаточную железу, называемую почко- 
видным органом. Резервуар открывается наружу вывод- 
ным протоком на нижней поверхности заднегруди вблизи 
от места прикрепления задних тазиков (рис. 22, Б). 

У личинок клопов пахучие железы имеют вид непар-_ 
ных мешков, открывающихся наружу по средней линии 
на двух или трех следующих друг за другом тергитах 
брюшка (рис. 22, А). Железиетые клетки находятся лишь 
в нижней стенке мешка, а верхняя его стенка образована 
обычными покровными (гиподермальными) клетками. 
Выделение секрета наружу происходит благодаря сокра- 
щению специальных мышц. : 
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Рис. 22. Пахучие железы клопов (из Шванвича) 


А — железа личинки клопа-солдатика; Б — отверстие выводного протока 
железы клопа Раюшепа ргазша; В — железа взрослого клопа-солдатика; 
1 — железа; 2 — резервуар; 3 — запирательный конус; 4 — выводная ка- 
мера; 5 — кутикула; 6 — гиподерма; 7 — основная перепонка; 8 — пиг- 
ментированное поле; 9 — мышца, суживающая просвет железы; 10—11 — 
мышцы, раскрывающие отверстие железы; 12 — отверстие железы 


Защитные секреты клопов представляют собой смесь 
из нескольких ненасыщенных альдегидов и п-тридекана. 
Аминон клопа Эсар{юсог1з ЧФуегоетз содержит пропенал, 
пропанал, бутанал, пентенал, гексенал, гептенал, октенал, 
фуран, метилфуран, метилхинон и другие хиноны. Клопы 
выделяют свой защитный секрет таким образом, чтобы он 
покрывал всю их спинную сторону тела, смачивают сек- 
ретом ноги и ногами наносят его на поверхность тела вра- 
га. Иногда они выбрызгивают струю секрета, точно наце- 
ливая ее на нападающего врага. ` 

Аминоны клопов являются для насекомых сильными 
ядами, проникающими в твани через хитиновые покровы 
тела и стенки трахей. Они вызывают паралич, а в боль- 
ших дозах — смерть насекомых. По данным немецкого 
энтомолога Г. Ремольда 3*, при прогрессирующем отравле- 
нии насекомых аминонами клопов последовательно на- 
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блюдаются следующие явления: насекомое производит 
сильные защитные движения; нарушается координация 
движений ног; наступает парез отдельных конечностей; 
сильный парез конечностей сопровождается «волочением» 
брюшка; насекомое не может сохранять равновесие; сло- 
собность к движениям сохраняют только отдельные чле- 
ники конечностей; наступает полный паралич. 

Во многих случаях аминоны оказываются ядовитыми 
не только для врагов, но и для вырабатывающих их насе- ^ 
комых. Тогда эти вещества физиологически изолированы 
от остальных тканей насекомого внутри желез, их резер- 
вуаров и выводных протоков. В железистых клетках, 
образующих аминоны, имеются нежные внутриклеточные 
кутикулярные канальцы, по которым защитный секрет 
вытекает из клетки наружу, но не может проникнуть в 
обратном направлении (рис. 23). Стенки резервуаров и 
выводных протоков также непроницаемы для ядовитых 
секретов. Иногда ядовитое вещество образуется внутри 
общего резервуара желез из нескольких сравнительно без- 
вредных компонентов, каждый из которых вырабатыва- 
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Рис. 23. Железистая клетка жука-медляка, вырабатывающая 
защитный секрет (по Джильсону) 


1 — ядро; 2 — плазматическая зона, вырабатывающая секрет; $ — расши- 
ренное ‘начало выводного канала; 4 — хитиновый внутриклеточный канал 
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ется особыми железистыми клетками. Нередко насеко- 
мые, выбрызнув ядовитый секрет на врага, сами сразу же 
убегают. Если же поместить их в закрытую пробиурку, на 
стенках которой имеются капли этого секрета, то они 
вскоре погибают. 

Покровы клопов непроницаемы для смачивающих их 
аминонов благодаря свойствам цементного слоя их кути- 
кулы. Аминоны не проникают в трахеи клопов, так как 
вокруг дыхалец заднегруди имеются особые тгрибовидные 
выросты кутикулы, предотвращающие затекание туда 
ядовитого секрета. 

Выработка одинаковых защитных веществ ‘установле- 
на не только у насекомых из разных отрядов, но и у чле- 
нистоногих, относящихся к различным классам. Так, 
например, одинаковые хиноны содержатся в защитных 
секретах жуков, тараканов, уховерток, двупарноногих 
многоножек и сенокосцев. Муравьиная кислота вырабаты- 
вается муравьями, некоторыми жужелицами и гусеница- 
ми бабочек-хохлаток (Мою4опИ4ае), тексенал — опреде- 
ленными видами клопов и тараканов. 

У некоторых насекомых есть специальные приспособ- 
ления для введения раздражающего защитного секрета в’ 
тело врага. Так, например, у гусениц походных шелкопря- 
дов (Епрёегой4ае) на спинной стороне сегментов брюшка 
имеются ярко окрашенные возвышения («зеркальца») со 
скоплениями одноклеточных желез. Протоки этих желез 
открываются у основания длинных и хрупких волосков, 
которые легко обламываются и вкалываются в кожу вра- 
га, внося туда раздражающий секрет. Муравьи, лишенные 
жала, вводят муравьиную кислоту или другие вещества, 
служащие им для защиты, вместа укусов, нанесенных 
челюстями, 

Раздражающее, отпугивающее или ядовитое действие 
на врагов оказывает гемолимфа (кровь) некоторых жуков, 
двукрылых, перепончатокрылых и прямокрылых. У. этих 
насекомых при появлении опасности гемолимфа выступа- 
ет каплями на определенных участках поверхности тела, 
а иногда даже выбрызгивается на некоторое расстояние. 
Нередко у таких насекомых имеются особые отверстия 
(целомопоры) для вытекания гемолимфы наружу, но ча- 
ще тонкий хитиновый покров просто прорывается на оп- 
ределенных местах (у жука Теервогиз по краю надкры- 
лий, у мухи НЛага между члениками усиков). Особенно 
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распространено высачивание наружу темолимфы среди 
жуков (многие виды семейств СвтузошеН4ае, Ме1о1дае, 
Соссте4ае и Епдотусдае), пилильщиков и прямокры- 
лых. У прямокрылого Емсазег эуот темолимфа выбрыз- 
тивается из отверстий между тазиками и вертлугами на 
расстояние до 50 см. 

Гемолимфа личинок жуков-листоедов Платр а 
знирех и Вервама еуал!Ча обладает настолько сильным 
ядовитым действием, что южноафриканские племена 
пользовались экстрактами из этих личинок для отравле” 
ния наконечников стрел. Экстракт из одной личинки 
П1атшр1@а, весящей 120 мг, может убить 200 кроликов. 
Взрослые жуки этого вида не обладают такой ядовито- 
стью, но у листоеда Верпвата еуап!Ча сильно ядовита и 
темолимфа взрослых жуков. 

В менотчатых кожных железах многих видов амфи- 
бий вырабатываются аминоны, которые обладают хафак- 
терным отталкивающим запахом, раздражают или ядови- 
ты для других животных при попадании на их слизистые 
оболочки или в кровь. Секреция этих желез осуществля- 
ется по голокриновому типу, т. е. их клетки целиком пре- 
вращаются в зернистый секрет молочно-белого цвета, ко- 
торый с целью защиты выдавливается из желез на поверх- 
ность кожи или даже выбрызгивается в виде тонких стру- 
ек на некоторое расстояние. У жаб, саламандр и тритонов 
позади глаз расположены крупные скопления таких же- 
лез, называемые паротидами. 

Из секретов кожных желез разных амфибий выделено 
значительное число физиологически активных веществ, 
действующих токсически на других животных. Некото- 
рые из них (буфоталин, буфонин, буфотоксин, буфагин) 
являются стероидами и относятся к групие буфогенинов, 
у которых 17-й углеродный атом стероидного ядра связан 
с непредельным А-лактоновым кольцом. Они действуют 
на сердце подобно наперстянке. Другие (буфотенин, 
буфотенидин, буфотионин) представляют собой производ- 
ные триптофана, близкие к серотонину. Они обладают ни- 
котиноподобным действием и вызывают повышение кро- 
вяного давления. Аминон саламандры (За]атапага тасч- 
1оза) может быть отнесен к судорожным ядам и содержит 
два активных вещества — саламандарин и саламандари» 
дин. Секрет кожных желез пятнистого древолаза (ПОепд- 
тора{ез Итсюотиз), живущего в Южной Америке, обла- 
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‘тгаптонами являются ядовитые вещества стрекательных 


Дает настолько сильной ядовитостью, что применялея 
индейцами-охотниками для отравления наконечников 
стрел. 

Среди млекопитающих пользуются аминонами пля 
защиты от врагов некоторые американские барсуки, на- 
зываемые вонючками. К ним относятся скунс (Меры из 
терь!з) и сурильо (Соперабаз зиНосапз). Увидев врата, 
эти животные поворачиваются к нему задом и выбрызги- 
вают через заднепроходное отверстие струю зловонной 
жидкости, представляющей собой секрет особых желез, 
открывающихся в заднюю кишку. Аминон скунса пред- 
ставляет собой меркаптан: 


СНз—СН=СН—СН.—$—СН.—СН=СН—СНз 


Отвратительный запах этого вещества воспринимается 
обонянием человека при концентрации его 4,3Ж40-И г 
в 1 см3 воздуха. 


ХИМИЧЕСКОЕ ОХОТНИЧЬЕ ОРУЖИЕ — 
ПРОГАПТОНЫ 


Прогаптонами называются ядовитые вещества, служащие 
хищникам для обездвиживания или умерщвления добы- 
чи. Животные могут применять их также для активной 
защиты от врагов, т. е. в этом отношении прогаптоны 
оказываются сходными с аминонами. Однак) аминоны 
служат вырабатывающим их животным только для за- 
щиты и, в противоположность прогантонам, никогда не 
используются для добывания пищи. 

К прогаптонам относятся секреты ядовитых желез, 
снабженных специальными колющими или ранящими 
аппаратами для введения яда в тело добычи. Выдаю- 
щийся советский ученый академик Е. Н. Павловский 
в 1927 г. назвал животных, обладающих такими железа- 
ми, фанеротоксическими, или активно ядовитыми 35. Про- 


капсул кишечнополостных, желез хобота немертин, зад- 
них слюнных желез осьминогов, ядовитых желез скор- 
пионов, пауков, губоногих многоножек (СЬЙорода), жа- 


лоносных перепончатокрылых, змей, ящериц-ядозубов 
(Необегта) и некоторых других животных. 

Отнесение этих ядовитых веществ к телергонам не 
вызывает сомнений, так как они служат вырабатывающим 
их животным исключительно для воздействия на другие 
организмы. Ядовитость каждого из этих веществ не абсо- 
лютна, а относительна. Как справедливо указал академик 
Е. Н. Павловский 36, она возникла в процессе эволюции 
как видовая особенность определенных животных и совер- 
шенствовалась естественным отбором в отношении других 
сочленов того биоценоза, в состав которого входили эти 
ядовитые животные. В дальнейшем некоторые животные 
стали вырабатывать очень сильные яды, ядовитые для 
очень многих других организмов, даже живущих в других 
биопенозах. Однако любой яд, относящийся к прогапто- 
нам, ядовит не для всех видов животных, а лишь для оп- 
ределенных. 

Наиболее широким диапазоном действия обладают яды 
скорпионов, пауков и змей. Яд многих змей быстро уби- 
вает большинство позвоночных и лишь отдельные виды 
животных слабее или более медленно поддаются действию 
вмеиното яда. С другой стороны, яды самок наездников 
‘(Тсьпеитот#Чае, Вгасот!4ае), ос (Зрвес!Чае, Рзатлтосва- 
т1Чае) и некоторых других перепончатокрылых оказывают 
парализующее действие только на определенные виды 
членистоногих, иногда даже только на особей одного вида, 
служащего хозяином для их паразитических личинок. 

Диапазон действия яда часто пе зависит от силы или 
скорости его действия на чувствительных животных. Про- 
таптоны самок некоторых перепончатокрылых парализуют 
только небольшое число видов насекомых, но обладают 
чрезвычайно высокой активностью и действуют очень 
быстро. Например, наездник НаБтортасоп га]ап41$ одним 
уколом парализует гусениц мельничной огневки (ЕрБез- 
Ца каВтиеПа) и большой ичелиной огневки (СаПета тпе]- 
]опеЙа), вводя в их тело 0,0003 мм3з ядовитого секрета. 
Запаса его прогаптона хватает на 30 уколов. Гусеницы 
отневок из рода Ругаизба совсем не чувствительны к этому 
прогаптону, хотя он парализует гусениц большой пчели- 
ной огневки даже при разведении гемолимфой в 200 млн. 
раз. 

° Продолжительность парализующего действия разных 
прогаптонов неодинакова. Одни из них парализуют живот- 
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ных лишь на очень короткое время, другие — навсегда, 
Например, укол самки наездника РВую41с61$ вызывает 
немедленный паралич личинки пилильщика, который пол- 
ностью проходит уже через 410 мин. Если паралич, вызван- 
ный прогаптоном, продолжается в течение многих меся- 
цев, то обычно прогаптон выключает непосредственно 
только деятельность двигательной мускулатуры, а измене- 
ния в нервной ткани и внутренних органах наступают 
лишь вторично. Некоторые прогаптоны вызывают быструю 
смерть добычи. Уже вскоре после их введения у насеко- 
мых не удается обнаружить никаких признаков жизне- 
деятельности тканей, даже если попытаться установить 
ее с помощью регистрации биотоков. 

У кишечнополостных (полипов, медуз, кораллов, ак- 
тиний), относящихся к подтипу Сп ама, в эктодерме 
имеются так называемые стрекательные клетки с капсу- 
лой, внутри которой находится длинная нить, свернутая 
спиралью (рис. 24). Особенно много таких клеток находит- 
ся на щупальцах. Стрекательные клетки вырабатывают 
прогаптоны. На внешней поверхности каждой клетки есть 
чувствительный отросток, называемый книдоцилем. При- 
косновение к книдоцилю вызывает моментальное выбра- 
сывание наружу нити стрекательной капсулы, которая 
впивается в тело добычи или врага. Прогаптон парализу- 
ет мелких животных и может вызвать тяжелое отравле- 


ние у более крупных. 


Многие прогаптоны кишечнополостных являются бел- 
ковыми веществами: например, талассин, гипнотоксин, 
конгестин. Однако в жидкости стрекательных капсул у 
целого ряда кишечнополостных содержится тетраметил- 
аммоний (тетрамин), обладающий свойством блокировать 
передачу нервных импульсов в синапсах вегетативного 
отдела нервной системы и оказывающий сильное парали- 
зующее действие на ракообразных. 

В хоботе немертин АтрЫрогиз и Отерапорогиз, воору- 
женном острым стилетом, содержится амфипорин — ве- 
щество, близкое по своим ганглиоблокирующим свойствам 
к никотину. Если ввести амфипорин в тело краба Сагстиз 
таепаз, то сначала наступают резкое возбуждение и силь- 
ные судороги, ‘а затем они сменяются полным расслабле- 
нием мышц, продолжающимся около двух часов. Немерти- 
на АтрЫрогиз 1асИПотеиз питается рачками-бокоплава- 
ми. Ее хобот с молниеносной быстротой выбрасывается 


Рис. 24. Стрекательные клетки гидры (по Шульце) 


А—в состоянии покоя; Б — с выстреленной стрекательной нитью; 
1— книдоциль; 2 — стрекательная капсула; 3 — спиральная нить 
в плазме клетки; 4 — ядро 


наружу, вонзается в тело рачка и парализует его. Пред- 
ставители рода Шпейз вырабатывают другое вещество — 
немертин, близкое к амфипорину, но лишенное никотино- 
подобных свойств. 

`У головоногих моллюсков задняя пара слюнных желез 
вырабатывает не только серотонин (5-гидрокситриптамин) 
и гистамин, но также цефалотоксин — особый яд белко- 
вой природы, оказывающий парализующее действие на 
крабов. 

Скорпионы обладают двумя мешотчатыми ядовитыми 
железами, расположенными в конце узкой задней части 
брюшка и открывающимися внутри изогнутого острого 
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жала. При нападении скорпион загибает заднюю часть 
брюшка кверху и кпереди и ударяет жалом врага, вводя 
в его тело ядовитый секрет. Яд скорпионов убивает чле- 
нистоногих и позвоночных. Он содержит два ядовитых. 
белковых вещества (с молекулярным весом около 12 000), 
к которым у позвоночных удается получать антитоксичес- 
кую сыворотку. 


Рис. 25. Наездник, парализующий гусеницу 
(из Брема) 


Пауки имеют две трубчатые ядовитые железы, распо- 
ложенные в головогруди или внутри основного членика 
верхних челюстей (хелицер). Их выводные протоки от- 
й_ крываются отверстиями у вершины подвижного коття 
хелицер. Каждая железа снаружи одета мощной мышеч- 
й ной оболочкой, сокращение которой во время укуса вы- 
д давливает яд из железы. Яды пауков являются белковыми 
$ веществами, убивающими членистоногих и позвоночных. 
| В крови животных могут образовываться антитела по от- 
й ношению к ним. . 
| Ядовитые железы губоногих многоножек (СЬПорода) 
ти открываются на вершине подвижного когтя ногочелюстей.. 
Их прогаптоны убивают насекомых и других членистоно- 
гих, а иногда оказываются также ядовитыми для позво- 
ночных. и 

У самок ос, наездников и других перепончатокрылых 
железы, вырабатывающие прогаптоны, тесно связаны с 
половым аппаратом. Это объясняется тем обстоятельством, 
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что способность парализовать добычу выработалась у них 
в связи с переходом личинок к паразитическому образу 
жизни. Самки многих наездников парализуют различных 
насекомых своими прогаптонами лишь на короткий срок и 
одновременно с помощью яйцеклада откладывают на них 
свои яйца (рис. 25). Вскоре такие насекомые вновь начи- 


нают двигаться и вести обычный образ жизни, но личин-` 


ки наездника уже успели попасть внутрь их тела и обесне- 
чить таким образом овое цальнейшее существование. Про- 
таптоны некоторых ос вызывают постоянный паралич у 
насекомых или пауков, так как эти осы переносят пафра- 
лизованную ими добычу в специально вырытые норки, где 
она должна оставаться неподвижной в течение длительно- 
то времени, чтобы служить пищей для личинок осы. 

Прогаптоны некоторых насекомых одновременно обла- 
дают привлекающими и парализующими свойствами. 
Например, у клопа РЫосегиз осфтасеиз железы второго 
сегмента брюшка вырабатывают секрет, привлекающий 
муравьев, которые его жадно слизывают, а затем, одур- 
маненные, высасываются этим клоном. 

У ящериц-ядозубов (Неойегта), живущих в Северной 
Америке, имеются две подчелюстные ядовитые железы, 
протоки которых открываются на нижней челюсти у осно- 
вания «ядовитых» зубов, снабженных спереди и сзади про- 
дольными бороздками для стекания яда. Яд этих ящериц 
быстро убивает мелких птиц и млекопитающих, вызывая у 
них остановку сердца и прекращение дыхания. 

Среди змей ядовитых около 230 видов, что составляет 
приблизительно 140—413%: известных ныне видов змей 37. 
Ядовитые железы у большинства из них представляют 
видоизмененные верхние слюнные железы, расположен- 
ные позади глаз, а у остальных — видоизмененные зад- 
ние отделы верхнегубных желез. Открываются ядовитые 
зкелезы на верхней челюсти у основания так называемых 
ядовитых зубов. Эти зубы тонкие и острые, имеют на пе- 
редней поверхности продольную бороздку или пронизаны 
узким каналом, через который яд вводится в нанесенную 
зубом рану. Некоторые змеи могут выдыхать воздух с 
большой силой и вместе с ним «выплевывать» стекающие 
по зубам капельки яда на значительное расстояние. На- 
пример, кобры «выплевывают» яд на расстояние до 3,7 м. 

Яд змей представляет собой прозрачную жидкость 
желтоватого или зеленоватого цвета, содержащую смесь 
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ряда веществ, среди которых особенно важную роль игра- 
ют ядовитые белковые вещества. з 

Яды разных видов змей неодинаковы. Каждый из них 
вызывает у животных характерную картину отравления. 
Яд гадюки вызывает сильную реакцию на месте укуса 
(отек, опухоль, кровоизлияния) и действует на кровь, вы- 
зывая ее свертывание или разрушение эритроцитов (гемо- 
лиз). Яды змей ГасВез1з и ЕсБ1$ сагтаба вызывают свер- 
тывание крови, а яды очковой змеи и щитомордика наобо- 
рот препятствуют ее свертыванию. Яды кобр, кораллового 
аспида и морских змей действуют прежде всего на цент- 
ральную нервную систему. Симптомы отравления зависят 
не только от вида укусивитей змеи и ее физиологического 
состояния, но также от места укуса, от вида, возраста и 
размеров укушенного животното. 

Токсические вещества змеиных ядов по их действию на 
организм подразделяют на нейротоксины, цитотоксины, 
теморрагины, гемолизины, преципитины и протеолитиче- 
ские ферменты. Из яда некоторых змей выделены без- 
азотистые вещества, называемые змеиными сапотоксина- 
ми. Из яда кобры выделен офиотоксин, из яда гремучей 
змеи — кроталотоксин. 

Если укус змеи не привел к смерти, то белковые ядо- 
витые вещества, содержащиеся в ее яде, могут вызвать 
в организме укушенных животных образование специфи- 
ческих антител. В настоящее время для спасения жизни 
людей и животных, укушенных ядовитыми змеями, с ус- 
пехом применяют сыворотку крови лошади, иммунизиро- 
ванной по отношению к змеиному яду. Лошадям много- 
кратно делают инъекции постепенно возрастающих доз 
змеиного яда. В результате у лошади вырабатывается им- 
мунитет, позволяющий ей переносить дозы яда, превыша- 
ющие смертельную дозу в несколько десятков раз. Сыво- 
ротка такой лошади содержит мощные антитела против 
яда данного вида змей. Можно добиться получения поли- 
валентных сывороток, предохраняющих от действия ядов 
нескольких видов змей. 

Прогаптоны других ядовитых животных, представля- 
ющие собой белковые вещества, могут также вызывать 
в организме укушенных животных иммунобиологические 
реакции. Чаще всего, если животные не погибают в ре- 
зультате первого или последующих введений прогаптона, 
то в дальнейшем они могут сделаться резистентными (не- 
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восприимчивыми) к нему. Однако в определенных случа- 
ях повторные введения прогаптона могут вызывать более 
сильные (гиперергические или аллергические) реакции. 


СРЕДСТВА ВОЗДЕЙСТВИЯ 
НА ЖИВУЮ СРЕДУ ОБИТАНИЯ — КСЕНОБЛАПТОНЫ 


Ксеноблаптонами называются вещества, вырабатываемые 
паразитами, которые служат им для химического воздей- 
отвия на организм хозяина. Исеноблаитоны вызывают 
у хозяина определенные изменения обмена веществ, стро- 
ения и функций, влияют на процессы его роста, развития 
и размножения, а также могут вызывать характерные из- 
менения поведения. 

До сих пор почти все вещества, образующиеся в теле 
паразитов и оказывающие воздействия на организм хозя- 
ина, обычно называют токсинами. Этот термин заимство- 
ван паразитологами из бактериологии и иммунологии, где 
он применяется для обозначения образуемых микробами 
ядовитых белковых веществ, которые отравляют живот- 
ное по прошествии инкубационного периода, проходят 
через бактериальные фильтры и вызывают при повторном 
введении в организм образование антитоксинов. Однако, 
если некоторые вещества, вырабатываемые паразитичес- 
кими животными, по своим свойствам и подходят под 
это определение, то более широкое применение термина 
«токсины» для самых различных веществ, образуемых па- 
разитами, совершенно неоправдано. 

В 1940 г. К. И. Скрябин и Р. С. Шульц 38, критикуя при- 
менение термина «токсины» для обозначения ядовитых 
продуктов гельминтов, условно назвали эти вещества гель- 
минтотоксоидами, объединив этим названием различные 
продукты жизнедеятельности паразитических червей и 
продукты их распада, которые в той или иной степени мо- 
гут вызывать отравление хозяина. Они отнесли к гельмин- 
тотоксоидам как неспецифические вещества, образующие- 
ся в качестве конечных продуктов обмена веществ гель- 
минтов (например, углекислоту, аммиак, сероуглерод, 
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низшие жирные кислоты), так и различные секреты и 
специальные вещества, вызывающие образование специ- 
фических антител. 

Необходимо отметить, что применение термина «гель- 
минтотоксоиды» для обозначения всех указанных выше 
веществ неоправдано, так как уже в течение многих лег 
термин «токсоиды» широко применяется в иммунологии 
для обозначения токсинов, потерявитих токсичность, но 
сохранивших свои антигенные свойства. Кроме того, нель- 
зя объединять в одну группу разнообразные вещества, 
имеющие столь неодинаковое биологическое значение для 
образующего их организма. Одни из них представляюг 
собой конечные продукты обмена веществ паразита, т. е. 
его экскреты. Другие образуются после смерти паразита 
в результате распада его тканей и не имеют непосредст- 
венного биологического значения для самого паразита, 
хотя могут оказывать влияние на хозяина. Третьи явля- 
ются специфическими веществами, вырабатываемыми жи- 
вым паразитом специально для воздействия на организм 
хозяина. Только эти вещества являются телергонами па- 
разита и только к ним относится термин «ксеноблаптоных. 

Ксеноблаптоны паразитов оказывают многообразные 
воздействия на хозяев. Нередко действие этих веществ 
не ограничивается теми органами и тканями, в которых 
локализуются паразиты, а вызывает изменения строения 
и функций всего организма хозяина. В 1958 г. Я. Д. Кир- 
шенблат разделил ксеноблаптоны на: 4) гистолизины, 
2) антиферменты, 3) трофагогоны и 4) тилакогены. Каж- 
дая из этих подгрупи веществ характеризуется своим би- 
ологическим значением для вырабатывающих их парази- 
тов. Однако следует учитывать, что некоторые ксеноблан- 
тоны обладают свойствами, характерными не для одной, 
а для большего числа подгрупп, а также могут оказывать 
и другие воздействия на организм хозяина. 

Гистолизины паразитов вызывают нарушение це- 
лости тканей хозяина, их ферментативное расплавление. 
Они играют важную роль для паразита при внедрении 
в тело хозяина, во время миграций и при выходе наружу, 
ао реак покоя продукт и личи 
не в хозяина через го. зе не 

кровы, кроме меха- 
нических средств внедрения, обладают 


также особыми же- 
лезами, секрет которых вызывает нарушение целости пок- 


ровов хозяина. У церкариев сосальщиков есть специаль- 
ные железы, открывающиеся у основания стилета или 
фронтального органа. Секрет этих желез содержит фермент 
гиалуронидазу, расщепляющий гиалуроновую кислоту — 
цементирующую основу межклеточного вещества. Благода- 
ря гиалуронидазе церкарии сосальщиков могут проникать 
через неповрежденные покровы животных и, мигрируя в 
их теле, легко проходить через органы и ткани. Гиалуро- 
нидаза вырабатывается также личинками нематод и не- 
которых других паразитов, которые проделывают мигра- 
цию в организме хозяина. 

Секреты многих паразитов растворяют прилегающие 
ткани хозяина. В их состав входят сильно действующие 
протеолитические, гликолитические и липолитические 
ферменты, благодаря которым осуществляется «внешнее 
переваривание». Образовавитиеся при этом продукты рас- 
щепления белков, углеводов и жиров либо заглатываются 
паразитом через рот, либо всасываются непосредственно 
поверхностью его тела. 

Антиферменты паразитов препятствуют действию 
ферментов, вырабатываемых организмом хозяина. Благо- 
даря таким антиферментам паразиты не перевариваются 
в желудочно-кишечном тракте хозяина ферментами его 
пищеварительных соков. Антиферменты тканевых и кро- 
вяных паразитов блокируют действие ферментов фагоци- 
тов хозяина. Вырабатываемые паразитами вещества, за- 
держивающие свертывание крови хозяина, также следует 
отнести к антиферментам, так как они препятствуют осу- 
ществлению сложного ферментативного процесса, лежа- 
шего в основе механизма свертывания крови. Так, напри- 
мер, гирудин, содержащийся в слюне пиявок и предотав- 
ляющий собой протеин с молекулярным весом около 20 000, 
тормозит свертывание крови, предотвращая действие тром- 
бина на фибриноген. Аналогичным образом действует 
табанин, содержащийся в слюне самок слепня Тафапиз 
Боушиз. В слюне клеща Тхо4ез 1111$ имеется антифер- 
мент, тормозящий действие на протромбин группы факто- 
фов свертывания крови, носивших раньше название тром- 
бокиназы. р 

Трофагогоны (от греческих слов троф1 — пища и 
флоте — привлекать) вызывают в организме хозяина 
приток пищевых веществ к месту локализации паразита. 
Сюда относятся раздражающие вещества слюны крово- 
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сосущих паразитов, которые стимулируют усиленный при- 
ток крови и лимфы хозяина к ротовому отверстию пара- 
зита. Я 

Тилакогены (от греческого слова Эо^9жоу — сум- 
ка) вызывают реактивные разрастания тканей в области 
локализации паразитов. Такие образования, имеющие са- 
мую разнообразную форму и различное гистологическое 
строение, нередко называют зооцецидиями, или галлами 
животных, по аналогии с галлами растений, вызываемы- 
ми паразитами. Однако термин зооцецидии не следует 
применять для галлов животных, так как цецидиями обыч- 
но называют галлы растений, которые делят на зооцеци- 
дии, вызванные животными паразитами, и фитоцецидии, 
вызванные растительными паразитами. В 1889 г. фран- 
цузский зоолог А. Жиар предложил для реактивных раз- 
растаний тканей животных, вызванных паразитами, тер- 
мин тилации 39. Жиар разделил их на зоотилации, вызы- 
ваемые животными паразитами и  фитотилации, 
вызываемые бактериями и низшими грибами. 

Образование тилаций представляет собой реакцию ор- 
ганизма хозяина на комплекс химических и механичес- 
ких раздражений со стороны паразита, причем, по-види- 
мому, наибольшее значение имеют специфические хими- 
ческие раздражители, т. е. ксеноблаптоны. Тилации 
обеспечивают в течение длительного времени нормальную 
жизнедеятельность и питание паразитов, чем они отли- 
чаются от простых соединительнотканных кансул и дру- 
гих неспецифических реактивных образований вокруг 
мертвых инородных тел и покоящихся стадий некоторых 
паразитов. 

Возбудителями тилаций являются представители са- 
мых различных групи паразитических животных (споро- 
вики, сосальщики, ленточные черви, нематоды, моллюски, 
ракообразные, насекомые и др.). Тилации могут образо- 
вываться под влиянием паразитов у хозяев, принадлежа- 
щих к различным типам и классам, от губок до млекопи-_ 
тающих включительно. Например, личинки пантоподы 
Раохе нии вызывают образование шаровидных взду- 
тий ствола колонии гидроидных полипов. Веслоногие 
рачки Э‘апгозоша рагазсит живут внутри тилаций 
у актиний (Апетоша зисайа). Равноногие раки Тлуопеса 
апаигеп315 вызывают образование покровами рыб кожных 
сумок. Некоторые тельминты вызывают у позвоночных 
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Рис. 26. Тилации, образуемые глубоководным морским ежом 
Ррогипозоша при воздействии веслоногого рачка Рюпо4езшо{ез 
(по Боннье) 


А — участок внутренней поверхности панциря морского ежа; Б — разрез 
через тилацию с самкой Р1оподезто&ез; 1 — шаровидная тилация; 
2 — аристотелев фонарь 


своеобразные вышячивания стенки желудка или кишки, 
внутри которых они паразитируют. 

Особенно часто ‘образование тилаций наблюдается 
у иглокожих и позвоночных. Так, например, веслоногий 
рачок Р!оподезтойез рвогтозотае живет в тилациях на 
внутренней поверхности стенки тела тлубоководного мор- 
ского ежа РЬоттозота итаплз (рис. 26). Паразитический 
моллюск Месадепя$ суз@со]а образует тилации на иглах 
морского ежа Погос!Чат!з Фага. Своеобразные черви из’ 
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труппы Му2озвюш!Ча вызывают образование тилаций на 
руках и пиннулах морских лилий, настолько характерные 
для каждого вида мизостомид, что по ним легко можно 
определить, каким видом паразитов они вызваны. 

Вокруг личиночных стадий ленточных червей в тканях 
млекопитающих образуются характерные двуслойные 
капсулы. Их внутренний слой состоит из плотной фиброз- 
ной, частично гиалинизированной соединительной ткани, 
бедной клеточными элементами. Наружный слой имеет 
рыхловолокнистое строение, он богат кровеносными сосу- 
дами и содержит много клеточных элементов. Хотя кап- 
сулы, образующиеся вокруг личинок одних и тех же ви- 
дов ленточных червей, в разных тканях и у различных 
видов хозяев имеют некоторые отличия, но в общем они 
построены одинаково. 

Личинки круглых червей, случайно задерживающиеся 
в тканях во время миграции, вызывают такие же ткане- 
вые реакции, как обычные инородные тела. Вокруг них 
возникает острый воспалительный процесс и образуется 

иброзная капсула. Вокруг личинок собачьей аскариды 
Тохосага сапйз), более приспособленных к тканевому 
паразитизму, также происходит воспаление, но образу- 
ющиеся капсулы уже отличаются от капсул вокруг ино- 
родных тел, т. е. приобретают некоторые черты специфи- 
ческого ‘строения. Вокруг личинок нематод отряда 
Бриигафа (Рпузосерваз зеха]аиз и других) в организме 
резервуарных хозяев, где не происходит их дальнейшего 
развития, образуются капсулы, обладающие специфичес- 
ким строением, сходным в тканях хозяев разных видов. 
Вокруг личинок нематод Роггосаесит Чергеззити в теле 
кротов и землероек возникают капсулы, имеющие свое- 
образное сложное («органоподобное») строение. Они 
состоят из трех слоев. Внутренний слой слагается из од- 
нотипных молодых фибробластов, расположенных концен- 
трически вокруг личинки. Второй слой представляет зре- 
лую фиброзную ткань, фибробласты которой также 
расположены концентрически. Третий слой содержит мел- 
копетлистую сеть коллагеновых волокон, в ячейках кото- 
рой находятся белые кровяные тельца. Снаружи вся кан- 
сула покрыта листком брюшины ‘и прикрепляется 
к поверхности желудка тонкой ножкой из плотной фиб- 
розной ткани, внутри которой проходят крупные кровс- 
носные сосуды. 
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Когда личинки гельминтов оказываются в ткани хозя- 
ина, то вначале вокруг них возникает воспалительная ре- 
акция (скопляются лейкоциты, развивается молодая гра- 
нуляционная ткань), а затем начинает образовываться 
фиброзная капсула, имеющая характерное строение. Пос- 
ле того как капсула сформировалась, явления воспаления 
исчезают. 

Чем больше приспособлены личинки гельминтов 
к паразитированию в тканях, тем слабее воспалительная 
реакция и тем более специфическое строение приобрета- 
ют образующиеся вокрут них капсулы. Очевидно, ксено- 
блаптоны паразита извращают защитную воспалительную 
реакцию хозяина. Сохранение специфического строения 
капсулы вокруг паразита поддерживается непрерывным 
выделением ксеноблаптонов. Прекращение их действия 
влечет за собой развитие воспаления, омертвение (некро- 
тизацию) и уничтожение капсулы и гибель находящегосл 
в ней паразита. 

Кроме паразитов, образование тилаций могут вызывать 
также некоторые комменсалы. Например, молодой краб 
Нара!осагс1таз татзир!аМз, поселяясь на различных ко- 
раллах (З1@егорога, Рос Шорога, Зема{юрога), постепенно 
окружается двумя деформированными листовидными вет- 
вями коралла до тех пор, пока не оказывается как бы за- 
мурованным внутри галла, сообщающегося с внешней 
средой только двумя узкими щелями. Вокруг усоногого 
рака Асазба, поселяющегося на тубках  ПО1зсодегта, 
образуется особая ткань из кремневых игл, в результате 
чего рак оказывается заключенным внутри таллоподоб- 
ного образования, имеющего маленькое отверстие на 
вершине. 

Изучение тилаций, возникающих у животных в ответ 
на воздействия разных паразитов, показывает, что ти- 
лакотены большинства паразитов, по-видимому, обладают 
видовой специфичностью. В этом отношении существу- 
ет полная аналогия с веществами, вырабатываемыми це- 
цидозоями, т. е. животными, вызывающими образование 
таллов у растений. Уже давно установлено, что строение 
галлов на листьях и ветках растении всегда зависит от 
вида паразитов, вызвавшего их. Если несколько видов 
насекомых или клещей вызывают образование галлов, 
у одного вида растений, то всегда галлы разных паразитов 
отличаются друг от друга рядом характерных признаков. 
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На этих различиях основана возможность точного опреде- 
ления паразитов растений по характеру вызываемых ими 
повреждений и новообразований. 

Строение тилаций также характерно для каждого ви- 
да паразитов. Конечно, тилации одного вида паразитов, 
развивающиеся в разных частях тела хозяина, могут раз- 
личаться деталями своего строения. Кроме того, реакции 
хозяина на паразитов изменяются в зависимости от его 
возраста и физиологического состояния, а также от усло- 
вий окружающей среды. Тем не менее тилации каждого 
вида паразитов, несмотря на значительные отклонения 
в деталях, сохраняют свои характерные черты, отличаю- 
щие их от тилаций, вызванных в тех же органах другими 
видами паразитов. Поэтому на основании строения тила- 
ций можно судить о видовой принадлежности вызвавших 
их паразитов. 

Многие паразиты вырабатывают ксеноблантоны, кото- 
рые прямо или косвенно действуют на половые железы 
хозяина, вызывая их недоразвитие, атрофию или харак- 
терные дистрофические изменения. Паразитологи нередко 
называют действие паразитов на половые железы хозяи- 
на «паразитарной кастрацией». Этот термин, однако, яв- 
ляется неправильным, так как в большинстве случаев 
имеет место не полное разрушение гонад, а лишь времен- 
ное ослабление или прекращение их воспроизводительной 
функции. Что касается изменений вторичных половых 
и других морфологических признаков, а также инстинк- 
тов У зараженных паразитами насекомых и ракообраз- 
ных, то они, как правило, не зависят от изменений в го- 
надах, а вызываются действием ксеноблаптонов на другие 
эндокринные железы или нервную систему. 

Во многих случаях совершенно ясно, что атрофия го- 
над хозяина происходит не в результате механического 
сдавления их телом паразита и не вследствие отнятия 
пищи, а благодаря действию особых веществ, вырабаты- 
заемых паразитом. Так, например, среди корнеголовых 
раков, паразитирующих на северных морских десятино- 
гих раках, полную атрофию гонад хозяев вызывает Тап- 
си]з шип! ае, самый маленький из обитающих у них ви- 
дов паразитов. Наличие только одной особи этого парази- 
та, не превышающей по размерам одного яйца хозяина, 
вызывает полную атрофию всего яичника. Между тем го- 
раздо более крупный корнеголовый рак Тмапеа!аз Бозс|- 
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та! Сы мо понижает плодовитость того же хозяи- 
на, половые клетки в гонадах которого продолж 
виваться нормально. О 

Равноногий рачок [А10рз15 рустаеа является парази- 
том усоногого рака РеИовазбет, паразитирующего, в свою 
очередь, у раков-отшельников. Достаточно одной личин- 
ке Г1710рз1з прикрепиться к РеКоразег и превратиться 
в самку, чтобы все половые клетки в яичниках этого усо- 
ногого рака подверглись дегенеративным изменениям. 
У самок японского краба (Еосвей ]аротсаз), заражен- 
ных корнеголовым раком (ЗассаЙпа отесама), в большин- 
стве случаев либо вообще не удается обнаружить яични- 
ка, либо он имеет вид тонкого листочка. 

Изменения вторичных половых признаков хозяев, воз- 
никающие под влиянием паразитов, изучались преиму- 
щественно у ракообразных и насекомых. Особенно сильно 
такие изменения проявляются у десятиногих раков, зара- 
женных корнеголовыми или равноногими раками. 

Половой диморфизм ракообразных выражается обычно 
в неодинаковом строении брюшка и некоторых конечно- 
стей (клешней, абдоминальных ножек) у самцов и самок. 
Например, самец краба Шпасваз таптебат1сиз отличается 
от самки более длинными, сильно утолщенными клешнями 
и маленьким узким брюшком, несущим всего две пары 
конечностей, из которых первая видоизменена в копуля- 
тивные органы, а вторая — представляет собой сильно ре- 
дуцированные придатки. Взрослая самка имеет малень- 
кие, узкие клешни и очень широкое брюшко, несущее че- 
тыре пары двуветвистых конечностей с длинными щетин- 
ками, частично используемых для прикрепления яиц. 
Различия в строении брюшка у самцов и самок проявля- 
ются уже задолго до наступления половой зрелости. _ 

У 70% самцов этого краба, пораженных саккулиной 
(ОгерапогсВ1з пез]есца), наблюдаются различные степени 
изменений вторичных половых признаков в сторону самки. 
Клешни и брюшко многих самцов приобретают вид, харак- 
терный для самок. Червая пара абдоминальных ножек, 
видоизмененная у нормальных самцов в длинные копуля- 
тивные органы, редуцируется полностью или сохраняется 
лишь в виде небольших бугорков. На остальных сегмен- 
тах брюшка развиваются типичные двуветвистые конеч- 
ности. Аналогичные изменения самцов японского краба 
вызывает другой вид саккулины — СассяШпа  отесама. 
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Зараженные саккулиной самцы этого вида делаются на- 
столько похожими на самок, что во многих случаях по 
строению брюшка не удается установить истинный пол 
краба. Интересно, что в ряде случаев у зараженных сак- 
кулинами крабов наблюдается превращение яичников в 
термафродитную половую железу или в семенник. 

В настоящее время установлено, что на формирование 
тонады высших раков в направлении мужского пола влия- 
ет гормон андрогенных желез. Эти железы расположены 
вдоль семяпроводов. После удаления андрогенных желез 
гонада развивается в яичник, а после их пересадки яич- 
ник превращается в семенник. По-видимому, ксеноблан- 
тоны многих видов корнеголовых раков действуют на анд- 
рогенные железы, вызывая их атрофию или, по крайней 
мере, прекращение секреции гормона. Вследствие этого 
У раков происходит атрофия семенника, превращение его 


в яичник и формирование женских вторичных половых 
признаков. 


обые при- 
способления для собирания пыльцы, жалящий аппарат 


а имеет угловатые 


. 5 ы их наличник 
одноцветный — черный или темный. Задние голени рас- 


ширены и на них имеется густая щеточка из дл т 
гнутых волосков, первый членик задних лапок тоже рас- 
ширен и покрыт короткими жесткими щетинками. На вер- 


_ м р брюшка самки расположен ряд 

д ‚ мых волосков, называемый Й 

ь мый = 

Вов. 7 анальной бах. 
Самцы и самки, зараженные веерокрылыми, настолько 

сильно отличаются от здоровых пчел того же вида мень- 

шими размерами головы, расширенным брюшком, иной 


Рис. 27. Голова пчелы Апагепа (по Сольту) 


А — у нормального самца; Б —У стилопизированного самца; 
В — у нормальной самки 


пунктировкой и волосистостью тела и нарушениями жил- 
кования крыльев, что неоднократно описывались в каче- 
стве особых видов или форм. У зараженных самцов умень- 
шается угловатость щек, появляются лицевые ямки, уве- 
личивается область распространения черной окраски на 
наличнике (рис. 27), развивается анальная бахромка, рас- 
ширяется первый членик задних лапок, появляются длин- 
ные волоски на тех частях задних ног, где У здоровых са- 
мок имеются приспособления для собирания пыльцы. 
У зараженных самок, наоборот, щеки становятся углова- 
тыми, лицевые ямки редуцируются, на наличнике появля- 
ются желтые пятна, исчезает анальная бахромка, жало 
уменышается в размерах, наблюдается редукция разных 
частей аппарата для собирания пыльцы. 

Необходимо отметить, что У насекомых вторичные по- 
ловые признаки развиваются независимо от состояния 
половых желез. Поэтому у пчел, зараженных веерокрылы- 
ми, степень изменения вторичных половых признаков со” 
вершенно не соответствует степени атрофии гонад. Во мно- 
гих случаях у пчел с очень сильно измененным внешним 
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обликом имеются совершенно нормально функционирую. 
щие семенники или яичники. — 

Сходные явления наблюдаются у муравьев, в которых 
паразитируют круглые черви из семейства Меги# дао. 
У всех муравьев, зараженных мермитидами, развиваются 
характерные признаки, отличающие их от незараженных 


о - 


Рис. 28. Влияние паразитических нематод из семейства Мегим9ае 
на муравьев (по Иммсу) 


А — мермитэргат Рне!9о]е с личинкой круглого червя, свернутой внутри 
брюшка; Б — здоровый рабочий муравей того же вида 


особей того же вида. По некоторым признакам они пред- 
ставляют собой как бы промежуточные формы между раз- 
ными кастами (стазами) муравьев, которые называются 
интеркастами (рис. 28). У таких интеркастов как бы сме- 
шиваются признаки половозрелых самок и рабочих особей. 
Зараженные рабочие особи (мермитэргаты) крупнее вдо- 
ровых муравьев, окрашены подобно половозрелым самкам 
и иногда имеют простые глазки на лбу. Зараженные цари- 
цы (мермитогины) характеризуются меньшими размерами 
головы и груди, редуцированными крыльями и недоразви“ 
тыми яичниками. В противоположность здоровым полово- 


зрелым самкам, они очень подвижны и осуществляют 
в муравейнике некоторые виды деятельности, свойствен” | 


ные обычно рабочим муравьям. 
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Таким образом, ксеноблаптоны нематод семейства 
МегииЯ4ае действуют на самок муравьев аналогично их 
собственным гомотелергонам: подавляют развитие яични- 
ков, у самок, вызывают изменения признаков касты и влия- 
ют на инстинкты и поведение. Возможно, что эти ксено- 
блаптоны чем-то сходны с некоторыми гомотелергонами 
муравьев или действуют на развитие морфологических 
признаков и поведение хозяев через те же самые физиоло- 
тические механизмы. 

Влияние ксеноблаптонов паразита на поведение хозя- 
ина установлено и у некоторых других насекомых. Напри- 
‘мер, гусеницы бабочек, зараженные личинками мух тахин, 
продолжают спокойно ползать при ярком освещении, хотя 
здоровые гусеницы тех же видов обычно прячутся от дей- 
ствия прямых солнечных лучей. Вероятно, это довольно 
широко распространенное явление, играющее важную роль 
в биологии паразитов и представляющее большой научный 
и практический интерес во многих отношениях. 


ЗАКЛЮЧЕНИЕ 


Как видно из приведенных данных, телергоны вырабаты- 
ваются очень многими видами животных, относящимися 
к разным типам, классам и отрядам. Они играют важную 
роль в жизни животных. Круг вопросов, связанных с об- 
разованием и секрецией телергонов и с их действием на 
организм, весьма обширен. Этими вопросами занимается 
новая область науки — телергонология. Ее задачи — 
всестороннее изучение телергонов, установление их хими- 
ческой структуры, выяснение места и способа образования, 
биологического значения и физиологического механизма 
действия, а также разработка путей и методов их практи- 


ческого применения. Е 
Телергоны могут осуществлять свое действие на орга- 
Одни из них действуют на специали- 


низм двумя путями. 
зированные хеморецепторы (обонятельные, вкусовые) п 


вызывают определенные рефлекторные реакции (ориенти- 
ровочные, оборонительные, половые и т. д.). Другие про- 
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никают в организм через кожные покровы, поверхность 
органов дыхания или стенки пищеварительного канала, 
разносятся по телу кровью или гемолимфой и оказывают 
непосредственное действие на чувствительные к ним орга- 
ны и ткани. Очевидно, это действие осуществляется путем 
стимуляции или блокирования определенных ферментных 
систем. Однако некоторые телергоны действуют в первую 
очередь на определенные нервные центры, хеморецепторы 
сосудистой системы и внутренних органов или железы 
внутренней секреции. 

На организм насекомых некоторые гомотелергоны мо- 
гут действовать через нейросекреторные клетки интерце- 
ребральной части мозга и прилежащие тела (согрога аПа- 
{а). У позвоночных телергоны могут пускать в ход сложный 
физиологический механизм регуляции, в котором участву- 
ют гипоталамус, гипофиз и другие эндокринные железы. 
Этофион мальков рыб Непуейтопиз Бппасиа 1$ вызывает 
у взрослых самцов и самок этого вида характерную реак- 
цию защиты потомства, стимулируя секрецию гипофизом 
пролактина, являющегося гормональным стимулятором ро- 
дительских инстинктов. Запах чужого самца вызывает 
прекращение беременности у самок белых мышей, тормозя 
У них секрецию пролактина гипофизом, что приводит к 
прекращению образования желтыми телами прогестерона, 
необходимого для сохранения беременности. 

›й С другой стороны, развитие и функциональное состоя- 
ние желез, вырабатывающих телергоны, нередко зависит 
от деятельности эндокринных желез, т. е. от содержания 
в крови определенных гормонов. Так, например, у полово- 
зрелых самцов пустынной саранчи удаление прилежащих 
| тел прекращает, а их обратная пересадка возобновляет 
| продукцию гамофиона, ускоряющего половое созревание 
т. других самцов. Удаление прилежащих тел у самок тара- 
) кана Вугзой?а Гаиирайа предотвращает образование эпа- 
гона, привлекающего самцов, а их пересадка восстанавли- 
вает его. Анальные железы кроликов, очень сходные у 
] самцов и самок, подвергаются атрофии после кастрации 
й и восстанавливают свой прежний вид после введения как 
| мужских, так и женских половых гормонов, хотя в неоди- 

наковой степени. Кастрация взрослого самца морской 
о свинки приводит к атрофии группы сальных желез, рас- 
Е положенных у основания хвоста и выделяющих секрет 

с характерным мускусоподобным запахом. Введение боль- 


еее отчжийныже г 
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38а О ориаяьво о вызывает восстано- 

А ньы образом. везти и функции этих желез. По- 
ует на кастрацию и введение 

гормона грудинная (стернальная) железа опоссума. 

Изучение телергонов сулит большие возможности как 
в теоретическом, так и в практическом отношении. В на- 
ра бурно развивается новая область науки — 
бионика. Она ставит своей задачей тщательное изучение 
принципов, лежащих в основе строения и функций живых 
организмов с целью их моделирования и практического 
применения в технике и народном хозяйстве. Оказывается, 
что строение и деятельность многих органов животных с 
технической точки зрения гораздо более совершенны, чем 
у соответствующих им современных приборов и машин. 
Живые «конструкции», несмотря на большую их слож- 
ность, как правило, имеют миниатюрные габариты. Они 
характеризуются высокой степенью надежности и эконо- 
мичности и в то же время обладают большой чувствитель- 
ностью и способностью приспосабливаться к изменениям 
окружающих условий. Химические анализаторы некото- 
рых животных открывают в окружающей среде такие ма- 
лые дозы пахучих веществ, которые химики не в состоя- 
нии обнаружить с помощью наиболее чувствительных 
современных методов исследования. 

Удивительная целесообразность живых «конструкций» 
объясняется тем, что они в течение многих сотен милли- 
онов лет непрерывно совершенствовались в результате 
естественного отбора. В бесчисленном ряду поколений со- 
хранялись и передавались по наследству потомству только 
те особенности, которые делали организм особенно хорошо 
приспособленным к условиям окружающей среды и давали 
ему преимущества в борьбе за существование. Все менее 
совершенное постепенно исчезало в процессе эволюции, 
уничтожаясь естественным отбором. 

Изучение образования телергонов в экзокринных желе- 
зах разных животных дает возможность применить неко- 
торые общие принципы «технологии» происходящих при 
этом химических процессов в химической промышленности. 

Телергоны оказывают мощное влияние на чувствитель: 
ных к ним животных, вызывая изменения строения их 
‘тела и стимулируя или тормозя течение определенных фи- 
виологических процессов. Результаты дальнейших иссле- 
дований в этой области могут открыть новые перспективы 
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действия на строение, функции и пове- 


направленного воз ‚ 
ь ажных в народнохозяйственном и меди- 


дение животных, в 


цинском отношении. 
Установление химического состава и синтез в произ- 


водственном масштабе эпагонов насекомых, являющихся 
вредителями сельского хозяйства, дает возможность при- 
влекать самцов определенных видов в пахучие ловушки и 
уничтожать их до наступления оплодотворения. Эпагоны 
действуют в очень небольших концентрациях. По-видимо- 
му, вполне достаточно одной или нескольких молекул этих 
пахучих веществ в 1 мм? воздуха, чтобы привлечь самца 
и вызвать у него характерное половое поведение. Поэтому 
достаточно сравнительно небольшого количества эпагона, 
чтобы создать в объеме воздуха, равном нескольким де- 
сяткам кубических километров, такую концентрацию этого 
пахучего вещества, которая превышает минимальную при- 
влекающую дозу в сотни тысяч раз. В пределах зоны, 
столь сильно насыщенной запахом эпагона, самцы вреди- 
теля не смогут нормально реагировать на небольшую дозу 


того же эпагона, вырабатываемую самкой, и не будут на- 
`ходить самок по их химическим сигналам. Это приведет 


к тому, что самки останутся неоплодотворенными и из го- 
да в год численность особей вредителя будет уменьшаться. 

Применение эпагонов для борьбы с вредными насеко- 
мыми имеет преимущества по сравнению с применением 
инсектицидов. Эпагоны действуют на насекомых, относя- 
щихся только к одному виду. Между тем инсектициды не 
обладают избирательным действием и наряду с вредными 
насекомыми уничтожают также остальную энтомофауну, 
в том числе и важнейших опылителей цветковых растений. 
Иногда среди вредителей появляются формы, не восприим- 
чивые к применяемым инсектицидам, которые остаются 
живыми и продолжают размножаться, в то время, как по- 
лезные насекомые, в том числе враги и паразиты вредите- 
лей, уничтожаются инсектицидами. Это может привести 
к тому, что после многолетнего применения химических 
средств борьбы численность вредных насекомых не умень- 
шится, а увеличится, и приносимый ими вред окажется 
еще более ощутимым. Применение эпагонов даст возмож- 


. НОСТЬ истреблять только определенные виды: насекомых, 


не губя всей остальной энтомофауны. 
Значительный интерес представляет изучение влияния 
гомотелергонов млекопитающих на половые железы и по- 
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ведение самцов и самок. Гонофионы и гамофионы явля- 
ются специфическими эколого-сексуальными раздражите- 
лями, которые могут повышать или понижать плодови 
тость животных, действуя на их половые функции через 
нервную систему и железы внутренней секреции. 
Изучение ксеноблаптонов и вызываемых ими патоло- 
гических реакций животных необходимо для выяснения 
патогенеза паразитарных заболеваний и может помочь 
установить значение химических стимуляторов в возни- 
кновении опухолевого роста. 
В заключение следует отметить, что хотя телергоны 
привлекли к себе внимание ученых сравнительно недавно, 
интерес к ним быстро растет. Количество исследований по 
телергонам увеличивается с каждым годом. Недалеко то 
время, когда телергонология займет подобающее ей место 
наравне с другими областями науки, изучающими биоло- 
гически активные вещества, — эндокринологией, витамино- 
логией и энзимологией. . 
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